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El cráneo está compuesto por una amplia heterogeneidad de estructuras que durante la vida 
pre y postnatal sufren cambios en tamaño y forma hasta alcanzar la morfología adulta. En este 
contexto dinámico de variación ontogénica la relación particular entre los rasgos 
craneofaciales permite mantener un conjunto estructural y funcionalmente coherente. El 
objetivo del presente trabajo es analizar las relaciones entre rasgos morfológicos del cráneo 
humano a lo largo de la vida postnatal con el fin de obtener un esquema integral sobre las 
principales tendencias de la integración morfológica ontogénica en distintas poblaciones. Se 
propone una contribución a través de un estudio tanto del neurocráneo como de la región 
facial sobre muestras ontogénicas que abarcan un rango extenso de edades postnatales. De 
los patrones obtenidos a partir de los resultados será posible inferir el rol potencial de 
distintos procesos en etapas particulares del desarrollo humano. 
Como marco de referencia, la hipótesis de la matriz funcional proveyó bases conceptuales 
tanto para el diseño como para extraer inferencias y discutir los resultados. Se consideró esta 
perspectiva teórica ampliada reconociendo la existencia de regulación génica en la 
morfogénesis de las estructuras así como en la interacción epigenética entre regiones 
craneanas diferentes. 
Atendiendo a las características del desarrollo de las distintas partes del cráneo humano y a las 
particularidades de las muestras, se analizaron separadamente el neurocráneo y el esqueleto 
facial. Por otra parte, se consideró la región orbital que, si bien se relaciona espacialmente con 
estructuras faciales, contiene órganos de origen neural. 
Sobre siete muestras craneanas de Homo sapiens modernos que incluyen individuos adultos y 
subadultos se relevaron una serie de landmarks y semilandmarks tridimensionales, los cuales 
fueron tratados y analizados mediante métodos de la morfometría geométrica. Los soportes 
utilizados para la obtención de la información morfométrica incluyeron tanto tomografías 
computadas como Microscribe. En algunas muestras se contaba con información de la edad 
cronológica y el sexo de los individuos, mientras que en otras ambas variables debieron ser 
estimadas teniendo en cuenta el estado de emergencia dentaria y las características dimórficas 
del cráneo. 
Diferentes métodos estadísticos se emplearon para evaluar diferentes aspectos en cada una 
de las regiones craneofaciales. Con el fin de caracterizar la variación en tamaño durante la 
ontogenia, sus relaciones con la edad y las variables de forma se estudiaron mediante 
correlación y regresión. Además, los promedios del tamaño de grupos etarios definidos 
previamente se compararon mediante ANOVA. La variación en forma se analizó mediante 
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relative warps  y F de Goodall. Para establecer el cambio en los patrones de covariación entre 
etapas postnatales las matrices de varianza/covarianza fueron comparadas a través de 
correlación de matrices y random skewers. La magnitud de la covariación fue estimada para 
cada etapa mediante la varianza estandarizada de los autovalores. Además, se aplicó el 
coeficiente RV para evaluar algunos modelos de modularidad propuestos a priori y la 
covariación entre regiones se estudió con singular warps. 
Los resultados obtenidos para el neurocráneo indicaron que existe importante cambio 
morfológico durante los primeros años de vida, siendo la bóveda más estable que la base. 
Tanto el patrón como la magnitud de la integración en la bóveda se mantuvieron muy 
constantes a lo largo de la vida postnatal. En tanto la bóveda está influenciada por el 
crecimiento del cerebro que constituye su principal matriz funcional, podría sostenerse que la 
expansión temprano del cerebro establecería las principales asociaciones entre rasgos, las 
cuales se mantendrían luego constantes. 
La base presentó patrones de covariación similares durante la ontogenia aunque con valores 
más bajos que en la bóveda. La magnitud de covariación en la base fue más alta en años 
tempranos que en los posteriores. El crecimiento y desarrollo de la base están sometidos a la 
influencia de diversos factores además del cerebro en expansión. Dentro de ellos, se destacan 
la interacción con estructuras faciales y la columna vertebral. Esto llevaría a que las 
asociaciones entre rasgos de la base no se mantengan tan constantes como en la bóveda y 
explicaría las menores similitudes entre etapas ontogénicas respecto del patrón de covariación 
así como el cambio en la magnitud. 
Por otra parte, se halló covariación significativa entre la bóveda y la base, que dependió en 
gran medida del cambio en tamaño que afecta a ambas regiones durante la ontogenia. Estos 
resultados fueron interpretados en relación con el crecimiento del cerebro que ejerce 
influencia sobre la bóveda y la base conjuntamente. 
En la región orbital se describió una marcada similitud en los patrones y la magnitud de 
covariación entre etapas ontogénicas y un escaso cambio en forma. Es decir que la mayor 
parte de las características de forma de la órbita y de la integración de sus rasgos se 
establecerían temprano en la ontogenia, probablemente en respuesta a la influencia durante 
la etapa prenatal de los órganos que contiene. Es de destacar la covariación entre la región 
orbital y el neurocráneo anterior ya que refuerza la idea según la cual la región orbital tendría 
un patrón ontogénico más semejante al neurocráneo que al esqueleto facial.  
Los resultados de los análisis sobre la variación y covariación ontogénica del esqueleto facial 
medio evidenciaron que se trata de una región altamente dinámica, cuyas estructuras varían 
de manera coordinada principalmente debido a la alometría que constituye un factor 
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integrador clave, en especial por el prolongado período de crecimiento facial. La región 
oral/alveolar mostró diferencias importantes entre el patrón de covariación de subadultos y 
adultos, lo que llevó a proponer que la erupción del M3 produciría una disrupción en la 
manera en que se asocian los rasgos. La magnitud de covariación fue especialmente alta en la 
primera y la última etapa, lo cual también fue interpretado en relación a los cambios en la 
dentición que ocurren durante la vida postnatal.  
En la región cigomática la similitud de los patrones de covariación observada entre los estadios 
más tempranos podrían deberse a que, si bien los músculos promueven en este período 
cambios morfológicos, la influencia de sus cargas comienza prenatalmente. Es decir que la 
estructura de covariación de los rasgos de la región cigomática podría establecerse muy 
temprano y presentar luego modificaciones menores. 
Varios resultados indicaron que las regiones oral/alveolar y cigomática están fuertemente 
relacionadas durante el desarrollo. La covariación entre ellas fue significativa incluso al ajustar 
el efecto alométrico. La fuerte integración en una escala ontogénica puede relacionarse con 
factores funcionales ligados a la alimentación, pero también probablemente con procesos del 
desarrollo compartidos que hacen que estas estructuras se encuentren asociadas. 
La región nasal, por su parte, mostró escaso cambio ontogénico tanto en el patrón como en la 
magnitud. Esto puede relacionarse con su alta heredabilidad y con el hecho de que dentro del 
gradiente madurativo descripto para el esqueleto facial es una de las zonas que primero 
alcanza su morfología adulta. La relativa independencia de la región nasal respecto de otras 
estructuras faciales se relacionó con su diversificación morfológica en distintas poblaciones 
humanas. 
Aunque con algunas particularidades, se observó que las distintas muestras cambian de 
manera similar a lo largo de su ontogenia postnatal respecto del patrón y magnitud de 
integración de sus rasgos. Los cambios ontogénicos en la integración morfológica fueron 
relacionados con algunas tendencias evolutivas descriptas para nuestra especie. 
En conclusión, la principal contribución de la presente tesis es proveer un corpus de resultados 
sobre la integración del cráneo humano en series ontogénicas relativamente completas y que 
representan un amplio rango de variación poblacional. A través de una perspectiva 
comparativa como la de este trabajo, se discutieron una serie de procesos del desarrollo 
potencialmente implicados en la generación de los patrones observados lo cual es un aporte 
para plantear líneas futuras e hipótesis de investigación que apunten a estudiar distintos 





Human skull comprises a heterogeneous set of structures that change dramatically in size and 
shape until the attainment of adult morphology. In this dynamic context of ontogenetic 
variation, the particular relationship among craniofacial traits is required to maintain structural 
and functional coherence. The aim of this work is to analyze the relationships among 
craniofacial morphological traits during human postnatal life in order to obtain a general 
scheme about the main tendencies of ontogenetic integration of different populations. This 
work makes a contribution through the study of human neurocranial and facial integration on 
ontogenetic series of a wide range of postnatal ages. The patterns obtained from results may 
help to deduce the potential role of different developmental processes.  
Regarding the theoretical background, the functional matrix hypothesis gave some conceptual 
bases for the design of this study and for the discussion of the results. An expanded 
perspective was chosen, which takes into account the genetic regulation in the morphogenesis 
of anatomical structures as well as epigenetic interactions among cranial regions with 
developmental and functional differences. 
Neurocranial and facial regions were analyzed separately due to the differences in their 
developmental characteristics and the particular features of the samples. As the orbital region 
is spatially related to the face but it contains neural organs, it could be considered as an 
interface between facial and neurocranial traits. Because of this, orbits were studied apart.  
A set of tridimensional landmarks and semilandmarks were digitized on seven skull samples of 
anatomically modern Homo sapiens that include adult and subadult individuals. Microscribe 
digitizer and computed tomographies were used as devices. These data were processed and 
analyzed with geometric morphometric methods. In some samples, chronological age and sex 
of individuals were known, while in others both variables had to be estimated through the 
inspection of dental emergency and cranial dimorphic features. 
Several statistical techniques were applied to evaluate different aspects in each craniofacial 
region. In order to characterize size variation during ontogeny, its relations with age and shape 
variables were studied through correlation and regression. Also, the size means of previously 
defined groups were compared with ANOVA. Shape variation was studied through relative 
warps and Goodall’s F. To establish changes in the pattern of covariation between postnatal 
stages, variance/covariance matrices were compared with matrix correlation analyses and 
random skewers. Magnitude of covariation was estimated for each stage using the 
standardized variance of the eigenvalues. RV coefficient was applied to assess some models of 
modularity and covariation between craniofacial regions was studied through singular warps. 
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For the neurocranium, results indicated that there was an important morphological change in 
the first ages of postnatal life and that the vault was more stable than the base. The pattern 
and magnitude of covariation were stable in the vault during postnatal ontogeny. Since the 
vault is influenced by brain growth that constitutes its main functional matrix, it could be 
thought that early brain expansion would establish associations among traits in the vault. 
The base presented similar patterns of covariation during ontogeny but their values were 
lower than in the vault. Magnitude of covariation in the base was higher in early stages. 
Basicranial growth and development is under the influence of several factors resulting, for 
example, from the interaction with facial structures and the vertebral column. These multiple 
influences would explain changes between age stages, especially in the magnitude of 
covariation. 
Additionally, significant covariation between the vault and the base was found. It was related 
to size change affecting both the vault and the base during ontogeny. These results were 
interpreted in relation to brain growth and the development of both neurocranial regions. 
In the orbital region, patterns and magnitudes of covariation showed a remarkable similarity 
among ontogenetic stages, which is accompanied by a reduced ontogenetic shape variation. 
This means that main characteristics of shape variation and covariation of the orbit are early 
established, probably as a response to the influence of eye growth during prenatal life. It is 
worth noting the significant covariation between the orbital region and the anterior 
neurocranium, reinforcing that the orbital region would have an ontogenetic pattern more 
similar to the neurocranium than to the face.  
According to the results, the face is a highly dynamic region, whose structures vary in a 
coordinated fashion mainly due to the effect of allometry that constitutes a key factor because 
of the extended period of facial growth. Oral/alveolar region displayed important differences 
in the pattern of covariation between subadults and adults, which would be a consequence of 
M3 eruption. Magnitude of covariation was particularly high in the first age stage (between 
birth and the emergency of the first molar) and in the last stage (adulthood) and it was also 
interpreted in relation to dental changes during postnatal life.  
In the zygomatic region, early ontogenetic stages showed similar patterns of covariation, which 
could be associated with prenatal influence of developing muscles. Oral/alveolar and 
zygomatic regions covaried significantly also when allometric effect was adjusted. This 
ontogenetic strong integration could be related to functional factors linked to feeding but also 
to shared developmental processes that promote association among structures.  
Nasal region showed slight ontogenetic change in the pattern and magnitude of covariation. 
Results were discussed taking into account growth patterns of functional matrices and other 
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developmental factors in each anatomical structure. Relative independence of nasal region 
was discussed in relation to morphological diversification in different human populations 
With the exception of some particular cases, different samples changed similarly in their 
pattern and magnitude of integration throughout postnatal life. In the neurocranium and the 
face, ontogenetic changes in morphological integration were discussed in relation to some 
evolutionary trends described for our species. 
In conclusion, the main contribution of this thesis was to provide a corpus of results about 
human craniofacial integration in relatively complete ontogenetic series that represent a wide 
range of populational diversity. Through a comparative perspective, this work discusses a set 
of developmental processes probably involved in the emergency of the observed patterns, 
which would be relevant for future research that aim to study different factors and their 
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Una de las preguntas más relevantes para la biología y disciplinas relacionadas como la 
Antropología Biológica consiste en cómo las estructuras morfológicas surgen durante la 
ontogenia y cuál es la conexión entre los procesos del desarrollo involucrados y la evolución. Al 
intervenir en la expresión de la variación fenotípica, muchos de los procesos que ocurren 
durante la ontogenia tienen implicancias importantes en la evolución morfológica de los 
organismos. 
El cráneo humano puede ser considerado una estructura compleja cuya morfología resulta de 
la integración de partes relativamente independientes (Atchley y Hall, 1991). Ontogenia e 
integración morfológica constituyen dos aspectos relacionados y su estudio conjunto puede 
aportar a la comprensión sobre la generación y estructuración de la variación durante el 
desarrollo.  
En esta tesis, a través del análisis de la integración craneofacial sobre distintas muestras 
humanas de las que se cuenta con series ontogénicas postnatales, se pretende generar 
conocimiento sobre las relaciones entre rasgos en distintos momentos de la vida que sirvan 
para discutir distintos aspectos del desarrollo y la evolución de nuestra especie. 
Algunas de las relaciones conceptuales que se han planteado entre la ontogenia y la evolución 
morfológica se presentan en el capítulo 2. En primer lugar, se describen un conjunto de 
antecedentes desde la embriología de principios del siglo XIX hasta llegar a la actual 
perspectiva evo-devo. Se plantea además, una posición actualizada sobre la relación entre 
genotipo y fenotipo que resalta la importancia de las interacciones epigenéticas durante el 
desarrollo para moldear la potencialidad de evolucionar de los sistemas biológicos. 
Finalmente, se recuperan las principales tendencias de evolución morfológica craneofacial en 
el linaje humano así como algunas características de la diversidad poblacional entre humanos 
actuales. En este punto, el último apartado introduce los estudios que han abordado la 
variación poblacional a partir del análisis de series ontogénicas de muestras craneanas 
humanas.  
En el capítulo 3 se describen las principales características anatómicas del cráneo humano así 
como los eventos determinantes de su desarrollo temprano. Se presenta además, el marco 
conceptual de la hipótesis de la matriz funcional sobre el cual descansan muchas de las 
decisiones metodológicas, los planteos y las discusiones. 
El capítulo 4 provee una breve historia del concepto de integración morfológica así como un 
esquema de los planteamientos actuales y su relevancia en el contexto de la biología evolutiva. 
Se recapitulan antecedentes relevantes de la integración morfológica del cráneo de primates.  
El objetivo general así como una serie de objetivos específicos derivados de éste se presentan 





El capítulo 6 refiere al material y los métodos utilizados en este estudio. La primera parte está 
destinada a una detallada descripción de las muestras, la manera en que se obtuvieron las 
variables de edad y sexo, así como la justificación sobre las etapas etarias elegidas para los 
análisis. En la segunda parte, se presentan los métodos empleados, los cuales se enmarcan en 
la morfometría geométrica. Se describen los puntos relevados (landmarks y semilandmarks) y 
se detallan los análisis realizados para la evaluar del cambio ontogénico sobre variables 
morfométricas. La mayor parte de los análisis morfométricos presentados aquí y luego 
aplicados son recomendados para la evaluación de la integración morfológica y se basan en 
medidas de asociación (covariación y correlación) de las variables. 
Los capítulos 7 y 8 muestran los resultados de los análisis llevados a cabo sobre las distintas 
muestras. Mientras que en el capítulo 7 se estudian las estructuras neurocraneanas y la región 
orbital, el capítulo 8 se ocupa de la región facial media. En ambos casos, se describe el material 
empleado y una serie de expectativas e hipótesis, se enumeran los análisis realizados y se 
presentan los resultados propiamente dichos. Finalmente, se discuten los resultados 
particulares de cada capítulo.  
La discusión global presentada en el capítulo 9, recupera los aspectos más destacados de las 
discusiones de los dos capítulos precedentes y aspira a integrar los resultados con los 
conceptos y antecedentes presentados. 
Por último, en el capítulo 10 se delinean un conjunto de conclusiones acompañadas de ideas 
sobre cómo podrían ser continuadas las líneas o problemáticas de trabajo que surgieron de 
esta tesis. 
Como apoyo adicional, se incluyen dos anexos que comprenden aspectos metodológicos 
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2.1 Ontogenia y evolución: un breve recorrido histórico de sus encuentros y 
desencuentros 
 
Las primeras ideas que conectaron desarrollo y evolución datan de principios del siglo XIX. 
Muchos anatomistas habían descripto que los embriones de organismos superiores parecían 
pasar por etapas cuyas características eran las de organismos inferiores adultos. Esta idea 
conocida bajo el concepto de recapitulación, iba en contra de los trabajos que en esa misma 
época desarrolló el embriólogo Karl Ernst von Baer. A partir de observaciones minuciosas y 
sistemáticas, von Baer demostró que los organismos de formas superiores no repiten las 
formas adultas de organismos inferiores sino que mientras los primeros estadios embrionarios 
son compartidos en algún punto temporal, las características de los distintos organismos 
divergen (Raff, 1996).  
A pesar de la propuesta de von Baer, la recapitulación fue revalorizada por Ernst Haeckel hacia 
mediados del siglo XIX con la formulación de su ley Biogenética, la cual afirmaba que la 
ontogenia recapitula la filogenia. De acuerdo con Haeckel, en épocas tempranas existían solo 
las etapas iniciales del desarrollo que daban origen a formas como los protistas, mientras que 
al avanzar el tiempo se agregaron más etapas secuencialmente, siendo la culminación la etapa 
que da surgimiento al ser humano (Gilbert, 2013).  
Durante la primera mitad del siglo XX, la genética se constituyó como base del pensamiento 
evolutivo al permitir ampliar las ideas de Darwin mediante la cuantificación de la respuesta de 
los genes bajo selección. Los enfoques basados en el desarrollo fueron subexplorados y hasta 
dejados de lado por el neodarwinismo que asumió que la variación se genera de manera 
ilimitada y equiprobable, en cantidades suficientes, para que actúe sobre ella la selección 
(Hendrikse et al., 2007). La embriología, por otra parte, que había tomado una fuerte impronta 
experimental, no encontraba nexo con la genética como potencial explicación de la regulación 
del desarrollo. Los experimentos de Roux y otros orientaron las preguntas en embriología 
hacia los mecanismos proximales intervinientes en el desarrollo, dejando de lado su relación 
con problemáticas filogenéticas (Raff, 1996). 
Hacia mediados de siglo XX, Waddington propone introducir el término epigenética para 
referirse a aquella rama de la biología que estudia las interacciones causales entre los genes y 
sus productos fenotípicos, haciendo especial énfasis en aquellos procesos en los cuales ambos 
niveles de variación no se encuentran coordinados. Es decir, aquellos casos en que las 
diferencias fenotípicas no pueden ser explicadas tomando solamente las bases genotípicas. 
Más recientemente, la herencia epigenética fue conceptualizada como el conjunto de 
variaciones inducidas por el ambiente o producidas como resultado de procesos del desarrollo, 




que son transmitidas a generaciones subsecuentes de células u organismos y que no se basan 
en diferencias de las secuencias de ADN (Jablonka y Lamb, 2005).  
Luego de décadas de separación intelectual, la biología del desarrollo, como instancia 
superadora de la embriología, comenzó a interactuar con la biología evolutiva. Sobre la base 
de los trabajos de Waddington y Gould, hacia principios de la década de 1980, Pere Alberch 
sistematizó y propuso un marco para el análisis de los cambios en los programas de desarrollo 
ontogénico que llevan al cambio en la evolución morfológica (Alberch, 1980; De Renzi et al., 
1999). Comenzó entonces a constituirse el evo-devo (evolutionary developmental biology), un 
amplio campo disciplinar que tiene como objetivo general explicar la evolución a partir de 
cambios en el desarrollo (Gilbert, 2003). Dentro de los principales intereses del evo-devo se 
pueden resaltar cómo las modificaciones de los procesos del desarrollo llevan a la producción 
de nuevos rasgos, cuáles son los mecanismos adaptativos del desarrollo que le otorgan 
plasticidad a los procesos de la ontogenia y cómo los factores ecológicos impactan en el 
desarrollo modulando el cambio evolutivo (Hall, 2003). De acuerdo con Gilbert (2003), en el 
contexto del evo-devo es necesario considerar que, aunque los fenotipos no pueden deducirse 
directamente de los genotipos, los genes tienen un rol clave para el desarrollo y la evolución. 
La expresión altamente regulada de estos genes genera nuevos niveles de organización 
informacional, complejizando las unidades sobre las que actúan los procesos evolutivos.  
 
2.2 Un abordaje conjunto de la evolución morfológica y el desarrollo 
 
Tal como se describió en el apartado anterior, luego de décadas de investigación en diversas 
áreas de la biología, la mirada sobre el desarrollo se posicionó como fundamental para dar 
cuenta de cómo se generan las novedades evolutivas y se estructura la variación fenotípica 
(Atchley y Hall, 1991; Hendrikse et al., 2007). Es decir que la ontogenia y la evolución están 
interrelacionadas en tanto los cambios evolutivos en diferentes rasgos son consecuencia de 
modificaciones en el desarrollo de los mismos (Klingenberg, 1998). La producción de fenotipos 
complejos es vista en esta línea, como el resultado de diversos procesos del desarrollo que 
median las interacciones entre factores genéticos y ambientales (Jamniczky et al., 2010). Al 
modular la expresión de la variación fenotípica, estos procesos influencian sobre el potencial 
de cambio evolutivo (evolvability) (Hallgrímsson et al., 2009).  
Los elementos y eventos que intervienen entre el genotipo y el fenotipo resultan de una 
complejidad tan elevada que durante mucho tiempo fue considerada como una “caja negra” 
de la que se conocía el punto de partida y el resultado, pero la naturaleza de los procesos 
intermedios era poco aprehensible (Hall, 2003). Para avanzar en este campo, se propuso partir 




de un análisis que considera diferentes unidades y procesos posicionados entre el genotipo y 
el fenotipo, es decir dentro de esta “caja negra” (Atchley y Hall, 1991; Hall, 2003). Las redes 
genéticas y las cascadas de genes conectan el genotipo con unidades morfogenéticas, tales 
como condensaciones celulares. A su vez, procesos epigenéticos como las inducciones 
embrionarias, interacciones tisulares e integración funcional vinculan las unidades 
morfogenéticas con el fenotipo (Fig. 2.1) (Atchley y Hall, 1991; Hall, 2003). Esta propuesta 





Figura 2.1. Representación del modelo de la “caja negra” (Hall, 2003). Las unidades y los procesos que relacionan el 
genotipo con el fenotipo (izquierda) y las unidades jerárquicas que operan a cada nivel (derecha).  
 
Los patrones analizados a nivel morfológico resultan de las dinámicas moleculares y celulares 
que a su vez influencian las características de los tejidos. Es decir que la variación en tamaño y 
forma observada en una estructura anatómica determinada es resultado de procesos que 
ocurren a un nivel diferente de aquel en el que esos patrones de variación son observados 
(Salazar-Ciudad et al., 2003). Hallgrímsson y Lieberman (2008) plantean un acercamiento que 
llaman “middle-out”, el cual se dirige a entender cómo los procesos del desarrollo estructuran 
un determinado fenotipo, considerando que las preguntas sobre la red genética que subyace a 
estos procesos son relevantes pero se encuentran en otro nivel de análisis (Fig. 2.2). Según 
esta perspectiva, para muchos de los sistemas del desarrollo es posible identificar procesos 
particularmente determinantes de algún tipo de patrón fenotípico. Aunque estos procesos 
están influenciados por una vasta cantidad de genes, la variación genética suele estar forzada a 
un conjunto más reducido de vías de regulación del desarrollo que a su vez influencian una 
cantidad todavía menor de procesos del desarrollo.  







Figura 2.2. Representación del enfoque “middle-out” sobre el desarrollo.  
Adaptada de Hallgrímson y Lieberman (2008). 
 
Los autores ponen como ejemplo la influencia del cerebro sobre la constitución de la 
morfología craneana: si bien el desarrollo del cerebro involucra un abanico de expresiones y 
procesos de regulación genética y epigenética muy amplia, las variables más importantes en 
un estudio morfológico incluyen algunas tales como los tiempos de cambio del órgano (i.e. 
tasas de crecimiento, inicio y finalización del desarrollo). Este enfoque resulta útil entonces, 
para generar hipótesis acerca de los determinantes de nivel medio de la variación morfológica 
craneofacial. A su vez evidencia la importancia de estudios que abarquen períodos 
ontogénicos, ya que es durante la vida prenatal y postnatal temprana cuando se estructuran 
las principales relaciones entre los rasgos del cráneo.  
 
2.3 Crecimiento y desarrollo  
 
En la ontogenia de un organismo, el término crecimiento se refiere al incremento en tamaño 
de alguna dimensión corporal, mientras que desarrollo implica algún tipo de cambio cualitativo 
(Molinari y Gasser, 2004). Más precisamente para la morfología, el desarrollo puede ser 
entendido como aquellas variaciones en las proporciones de las estructuras anatómicas de un 
organismo (Gould, 1977). La separación conceptual entre crecimiento y desarrollo se relaciona 
con la distinción de tamaño y forma en los análisis morfométricos (ver definición según la 
morfometría geométrica en 6.2.1). El conjunto de cambios sucesivos en tamaño y forma que 
se producen a lo largo de la vida se conoce como la trayectoria ontogénica.  




Un concepto relacionado que resulta de relevancia es el de alometría. La variación en el 
tamaño global de un organismo o de partes específicas del mismo puede producir cambios en 
las proporciones de rasgos particulares (Gould, 1966). Los rasgos pueden ser anatómicos, 
fisiológicos, ecológicos, de comportamiento, etc. (Klingenberg, 1998). En estudios 
morfológicos, la definición más precisa de alometría suele incluir aquellos cambios en forma 
que resultan del cambio en tamaño (Klingenberg, 2009).  
 
2.4 Tendencias evolutivas en el cráneo de Homo sapiens  
 
Al comparar la morfología que caracteriza el cráneo de Homo sapiens anatómicamente 
moderno (HSAM) con la de otras especies de homininos fósiles filogenéticamente relacionados 
se evidencian diferencias en varios rasgos1. Se ha documentado ampliamente un aumento de 
la capacidad craneana, asociado a la expansión del tamaño del cerebro (McHenry y Coffing, 
2000). Esta encefalización se comprueba en las diferencias del volumen endocraneano entre 
los australopitecinos (entre 350 cm3 y 560 cm3 aproximadamente) y HSAM (alrededor de 1350 
cm3) (McHenry y Coffing, 2000; Lieberman, 2011a). Aunque uno de los criterios de asignación 
al género Homo correspondió durante mucho tiempo al gran tamaño del neurocráneo, los 
representantes más tempranos de este género como Homo habilis, cuentan con un volumen 
endocraneal de aproximadamente 600 cm3. De antigüedad más reciente, Homo 
neanderthalensis ha sido reconocido por su alta capacidad craneana que superaría los 1400 
cm3, un valor incluso más elevado que el descripto para HSAM. Algunos autores plantearon 
que la diferencia entre neandertales y HSAM no radica en el tamaño de su endocráneo sino en 
que el neurocráneo de nuestra especie adquiere durante la ontogenia una configuración 
globular (Gunz et al., 2010). La tendencia evolutiva hacia la globularidad del neurocráneo ha 
sido destacada por muchos autores (Lieberman, 1995; Ponce de León y Zollikofer, 2001; Aiello 
y Dean, 2002; Lieberman et al., 2002; Martínez-Abadías et al., 2009) y está dada básicamente 
por un aumento en la altura del cráneo y una expansión lateral a medida que se acorta la 
longitud anteroposterior (Fig. 2.3).  
La marcada flexión de la base del cráneo es también un rasgo característico de nuestra especie 
(Fig. 2.3) (Aiello y Dean, 2002). Una de las explicaciones más conocidas sobre este rasgo es que 
la flexión habría sido un cambio estructural frente al creciente tamaño cerebral. Se ha 
mostrado que los primates con mayores volúmenes endocraneanos poseen bases con ángulos 
más agudos (Ross y Ravosa, 1993). Mediante diseños experimentales se ha demostrado que 
ratones mutantes con aumento en el tamaño cerebral presentan bases más flexionadas que 
                                                 
1 En el capítulo 3 se detalla la organización anatómica del neurocráneo y la región facial en humanos (ver Fig. 3.1). 




los tipos salvajes (Hallgrímsson et al., 2007; Lieberman et al., 2008). Sin embargo, algunos 
autores han planteado una relación más limitada entre expansión craneana y flexión de la 
base. Ross y Henneberg (1995) sostienen que HSAM no presenta los ángulos de flexión que se 
predicen para sus tamaños cerebrales. A su vez, durante los primeros tiempos de la ontogenia 
prenatal, en correspondencia con un aumento pronunciado del tamaño del cerebro se 
describió un proceso de retroflexión de la base y no de flexión (Jeffery y Spoor, 2002). Así, se 
ha planteado que probablemente las interacciones con la región facial en crecimiento podrían 
generar cambios que también contribuirían a la configuración flexionada de la base 
(Lieberman et al., 2008; Lieberman, 2011a).  
Otra de las modificaciones que han ocurrido durante la evolución de nuestra especie se 
relacionó con la posición del foramen magnum (Fig. 2.3). Se ha postulado que hay una 
asociación entre la marcha bípeda y la posición anterior del foramen magnum en la base (Dart, 
1925; Le Gros Clark, 1964). Un foramen magnum centralmente localizado con un plano nucal 
relativamente extendido confiere una ventaja a los músculos extensores para balancear la 
cabeza en una situación de postura bípeda (Lieberman, 2011a). En primates no humanos, el 
foramen magnum migra posteriormente como consecuencia de una elongación sustancial del 
basioccipital durante la vida postnatal. Sin embargo en homininos bípedos, el basioccipital es 
en general más corto y el aumento del tamaño del neurocráneo, el cual produce una 
expansión de la escama del occipital y del plano nucal, llevan a que el foramen magnum 
adquiera una posición más anterior, es decir en el centro de la base (Aiello y Dean, 2002). 
La reducción relativa de la región facial es característica de HSAM. Esta disminución se hace 
evidente en comparaciones tanto de representantes tempranos del género Homo como de 
especies más tardías (Aiello y Dean, 2002; Lieberman, 2011a). En HSAM el esqueleto facial se 
acortó en sentido anteroposterior y se ubicó más ventralmente como producto de la flexión de 
la base del cráneo, lo que condujo a una marcada reducción del prognatismo que caracteriza a 
otros homininos (Lieberman et al., 2004a). Esta reestructuración espacial en el cráneo ha sido 
asociada con la reducción de los arcos superciliares (Lieberman, 2011a), una característica que 
otorga un aspecto más grácil (Fig. 2.3).  
En términos generales, se ha observado una tendencia hacia la reducción de la robustez a lo 
largo de la evolución de nuestra especie (Lahr y Wright, 1996; Aiello y Dean, 2002; Miller, 
2010). Algunos de los rasgos incluidos en este cambio son los torus supraorbitario y occipital, 
así como el espesor de los huesos de la bóveda y la glabela. La reducción de la robustez otorgó 
a HSAM un aspecto más grácil (Miller, 2010).  
Los músculos del cráneo presentan menor tamaño en HSAM en comparación con otros 
primates, lo cual es acompañado de una reducción de las inserciones musculares sobre 




distintas regiones craneofaciales (Moss y Young, 1960). Al contrastar un gen que codifica para 
una forma de la cadena pesada de miosina en chimpancés y humanos, Stedman et al. (2004) 
encontraron una mutación en nuestra especie. Según los autores, esta mutación habría 
aparecido hace aproximadamente 2,5 millones de años y estaría ligada a la reducción de los 
músculos masticatorios en nuestro linaje.    
En torno a varios de los rasgos que caracterizan a HSAM, se ha discutido si deben ser 
considerados adaptaciones independientes ocurridas como consecuencia de transiciones en la 
dieta, la locomoción, las habilidades cognitivas, etc. o si resultaron de algunos cambios en el 
desarrollo que produjeron variación conjunta en estructuras integradas (Lieberman et al., 
2002). Recientemente se ha demostrado por medio de estudios de genética cuantitativa que 
muchos de estos rasgos están integrados genéticamente (Martínez-Abadías et al., 2012). Este 
tipo de contribuciones llevarían a reconsiderar la interpretación de la evolución morfológica de 




Figura 2.3. Rasgos morfológicos derivados en el cráneo de HSAM. (a) HSAM en vista lateral, (b) Homo erectus en 
vista lateral, (c) HSAM en vista basilar, (d) Hemicráneo en vista lateral de HSAM. 




2.5 Diversidad poblacional en la morfología del cráneo de HSAM 
 
2.5.1 Variación intra e interpoblacional de la morfología craneofacial en diferentes 
poblaciones de HSAM 
 
La diversidad dentro y entre las poblaciones humanas de la morfología del cráneo ha sido 
ampliamente estudiada tomando diferentes aproximaciones y considerando varias regiones 
geográficas. Relethford (1994) ha indicado que los niveles de variación interregional en la 
forma craneofacial humana son relativamente más bajos que los de la variación intrarregional. 
Estos resultados surgen del análisis de la morfología global del cráneo. Sin embargo, cuando se 
analizan estructuras particulares se observan algunas diferencias geográficas (Howells, 1989; 
Lahr, 1995; Hanihara, 2000; Hennessy y Stringer, 2002). La morfología del esqueleto facial de 
poblaciones europeas por ejemplo, se caracteriza por ser angosta con huesos maxilares 
retraídos y narices altas, mientras que muchas poblaciones de África muestran un prominente 
esqueleto facial superior, con una nariz más baja y ancha (Howells, 1973, 1989; Hennessy y 
Stringer, 2002). Se ha reconocido una similitud entre poblaciones africanas y australianas, 
aunque estas últimas presentan caras más chatas a nivel sagital y con mayor prognatismo 
(Relethford, 1994; Hanihara, 1996; Hennessy y Stringer, 2002). Dentro de las poblaciones 
sudamericanas, se ha mostrado una gran diversidad (Bernal et al., 2006; Perez et al., 2007; 
Perez y Monteiro, 2009). Particularmente, las poblaciones de la Patagonia continental y las de 
Tierra del Fuego han sido reconocidas por su robustez (Lahr, 1995).  
La morfología nasal de poblaciones que habitan altas latitudes, quienes presentan narices 
angostas y altas, respecto de las poblaciones de latitudes bajas ha llevado a proponer el 
posible rol del clima sobre la morfología craneofacial (Guglielmino-Matessi et al., 1977; 
Franciscus y Long, 1991). La forma y el tamaño del neurocráneo han sido también relacionados 
con diferencias climáticas (Beals et al., 1983; Roseman, 2004). En cambio, la forma del 
basicráneo tendría mayor control genético con influencia mínima de los factores ambientales, 
o sea más conservada evolutivamente (Wood y Lieberman, 2001). Algunos autores sugieren 
ciertas precauciones al relacionar variables ecológicas como el clima a la morfología 
craneofacial. Por ejemplo, una complicación de evaluar el efecto del clima en los rasgos 
craneométricos, independientemente de la métrica fenotípica usada, surge de que las 
poblaciones afectadas por condiciones climáticas similares muchas veces están 
geográficamente cercanas una de otra (Betti et al., 2010). El hecho de que las poblaciones de 
regiones climáticas extremas difieran marcadamente de las del resto del mundo podría ser 
explicado porque las temperaturas por debajo de cierto umbral llevarían a una modelación 
plástica del desarrollo del cráneo o bien porque las variables morfométricas son relevadas de 




manera que solo permiten captar el rol del clima en situaciones de temperaturas extremas, 
donde la magnitud del efecto es lo suficientemente marcada como para distinguirse de otros 
factores (Betti et al., 2010).  
Otro de los factores ambientales que más se ha relacionado a la morfología craneofacial ha 
sido la dieta (Sardi et al., 2006; Perez y Monteiro, 2009). Muchos autores han señalado que la 
transición desde subsistencias basadas en la caza y recolección hacia la producción por cultivo 
de alimentos y la adopción de nuevas técnicas de cocción llevó a una gracilización craneofacial 
probablemente debido a que la consistencia más blanda de los alimentos consumidos genera 
cargas menores para los músculos masticatorios (Wiercinska, 1989; Carlson y van Germen, 
1977; Larsen, 1995; Sardi et al., 2004, 2006; González-José et al., 2005). En la frontera más 
meridional de la agricultura andina, la morfología craneana de los agricultores está 
caracterizada por una reducción relativa del soporte óseo de los músculos masticatorios y de 
agarre de los músculos del cuello (Sardi et al., 2006; Sardi y Béguelin, 2011). Además de la 
consistencia del alimento, su contenido nutricional podría impactar sobre el desarrollo de 
distintas estructuras craneofaciales. En muchas regiones geográficas, el desarrollo de la 
agricultura habría producido un cambio en las dietas convirtiéndolas en deficientes en algunos 
nutrientes, especialmente en las proteínas (Larsen, 1995; Temple, 2010). Este tipo de 
deficiencia nutricional ha sido experimentalmente relacionada con la reducción del tamaño 
craneano y modificaciones en su desarrollo (Pucciarelli, 1981; Pucciarelli y Goya, 1983; 
Pucciarelli et al., 1990; Reichling y German, 2000). 
  
2.5.2 Variación poblacional de la ontogenia postnatal craneofacial de HSAM 
  
Los avances en el conocimiento sobre cómo la morfología craneofacial surge durante la 
ontogenia proveen importantes herramientas para inferir y analizar potenciales procesos del 
desarrollo responsables de la amplia variación observada en poblaciones humanas actuales y 
del pasado.  
Desde hace algunos años se han realizado trabajos tendientes a comparar las trayectorias 
ontogénicas. Uno de los primeros corresponde a Strand Viðarsdóttir et al. (2002) quienes, al 
comparar la morfología facial de 10 poblaciones humanas compuestas por individuos entre el 
primer año de vida y la adultez, encontraron que las diferencias poblacionales, aunque están 
presentes al momento del nacimiento, se acentúan por la divergencia de las trayectorias de 
crecimiento. En poblaciones sudamericanas exclusivamente, Gonzalez et al. (2010) estudiaron 
la ontogenia de los rasgos robustos y sugirieron que los cambios alométricos podrían 
contribuir a la diferenciación poblacional incluso luego de los 5 años. Coincidentemente, 




Barbeito-Andrés et al. (2011) compararon poblaciones sudamericanas con distintos patrones 
de subsistencia y observaron que la diferenciación entre poblaciones estuvo presente 
tempranamente y que factores ambientales relacionados con la dieta profundizarían el patrón 
de diferenciación, en especial en regiones vinculadas a la masticación y alimentación. Al 
comparar las trayectorias ontogénicas entre una muestra europea y una sudafricana, Sardi y 
Ramírez-Rozzi (2012) hallaron que mientras algunas características que marcan su 
diferenciación se originarían prenatalmente, otras como la mayor altura facial y nasal de los 
europeos y el achatamiento del frontal de los sudafricanos, se establecerían durante la 
trayectoria de crecimiento postnatal. 
En suma, los estudios sobre muestras craneanas que incluyen individuos de diversas edades 
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3.1 Organización anatómica del cráneo  
 
El cráneo constituye la porción más anterior (en humanos, superior) del esqueleto axial, en la 
cual se aloja y protege al encéfalo y los órganos de los sentidos a la vez que encuentran 
soporte un conjunto de músculos voluntarios (Kardong, 2012). En mamíferos, la principal 
división del cráneo distingue el neurocráneo del esqueleto facial (Cheverud, 1982, 2007; Enlow 
y Hans, 1998).  
El neurocráneo incluye la bóveda, la cual cubre anterior, superior, posterior y lateralmente al 
cerebro y la base que se encuentra en contacto con la parte inferior del cerebro así como con 
el cerebelo y otras estructuras neurales. En HSAM, la bóveda está formada por una gran parte 
del hueso frontal, los parietales y las escamas del occipital y de los temporales. La base integra 
las porciones no escamosas del occipital y los temporales así como los huesos esfenoides y 




Figura 3.1. Principal regionalización del cráneo humano: esqueleto facial (azul), bóveda (rosa), base (verde). 
División del esqueleto facial (izquierda). 
 
El esqueleto facial, también conocido como esplacnocráneo o viscerocráneo, se compone de 
los huesos cigomático, maxilar, nasal, palatino, lagrimal, vómer y mandibular. Una 
regionalización aceptada para el esqueleto facial diferencia sus partes superior, media e 
inferior (Sperber, 2001) (Fig. 3.1). La región superior involucra a las órbitas y se asocia a 
estructuras neurales, por lo que representa una interfaz entre el neurocráneo y la cara 
(Sperber, 2001). El esqueleto facial medio comprende el complejo nasomaxilar incluyendo la 
cavidad nasal y senos paranasales, así como la parte superior del aparato masticatorio 




descripta por el arco alveolar y la región cigomática. Finalmente, la región inferior contiene la 
mandíbula (Sperber, 2001). 
Esta división resulta de un criterio espacial, pero además está sustentada por la diferenciación 
de las principales prominencias embrionarias a partir de las cuales se desarrolla el esqueleto 
facial (ver descripción del desarrollo de las prominencias faciales en 3.3). Asimismo, se ha 
demostrado que existe un gradiente madurativo según el cual las primeras estructuras en 
alcanzar su morfología adulta durante la ontogenia corresponden a la porción facial superior, 
seguidas por la media y por último, la mandíbula (Enlow y Hans, 1998; Buschang y Hinton, 
2005). 
 
3.2 Morfogénesis del neurocráneo 
 
El neurocráneo se forma a partir de mesénquima que está organizado inicialmente como una 
membrana capsular que rodea al cerebro en desarrollo. Esta membrana presenta una lámina 
interna (endomeninge) derivada de la cresta neural y una externa (ectomeninge) de origen 
mixto ya que recibe el aporte de células de la cresta neural y del mesodermo paraxial. A partir 
de la endomeninge, se diferencian las dos leptomeninges que cubren el cerebro: piamadre y 
aracnoides, mientras que la ectomeninge da origen a una duramadre interna y una membrana 
superficial externa con propiedades condrogénicas y osteogénicas (Fig. 3.2). A partir de esta 
membrana más externa se osifican los huesos de la bóveda en la porción superior y los de la 




Figura 3.2. Formación y derivaciones de las meninges embrionarias. Adaptada de Sperber (2001). 
 
Estudios experimentales mostraron que los huesos de la bóveda aparecen como primordios 
que se desarrollan con una estructura trabecular (Yoshida et al., 2008). El hueso frontal y la 
porción escamosa del temporal derivan de la cresta neural. Los parietales derivan del 
mesodermo, en tanto que la escama del occipital es de origen mixto entre la cresta neural y el 
mesodermo. Así, las suturas sagital y coronal resultan un límite entre los aportes de ambas 




poblaciones celulares (Morris-Kay y Willkie, 2005). Se ha demostrado incluso, que los 
osteoblastos que derivan de la cresta neural y forman el hueso frontal se diferencian en sus 
propiedades osteogénicas respecto de los huesos parietales derivados del mesodermo debido 
a que presentan mecanismos particulares de señalización para los factores de crecimiento 
para fibroblastos (FGF) en cada una de las regiones (Li et al., 2010). 
En la base, la porción anterior deriva de la cresta neural mientras que la posterior es 
mesodérmica (Szabo-Rogers et al., 2010). Los cartílagos precordales se originan 
tempranamente como dos pares de condensaciones de células de la cresta neural; el anterior 
forma gran parte de la región nasal ubicada debajo del cerebro y el posterior da origen al 
soporte óseo de la glándula pituitaria. Luego se desarrollan lateralmente los aliesfenoides, 
cartílagos de las alas mayores del esfenoides y los orbitoesfenoides, precursores de las alas 
menores del mismo hueso. Lateralmente a la notocorda, se encuentran los cartílagos 
paracordales, originados del mesodermo, que formarán el basioccipital y la parte más anterior 
de los cóndilos occipitales. Otros cuatro pares de condensaciones mesodérmicas rodean el 
foramen magnum y forman el resto del occipital (Lieberman, 2011a) (Fig. 3.3). Además de las 
diferencias celulares mencionadas previamente, se ha descripto que la base anterior y la 




Figura 3.3. Desarrollo de los cartílagos del basicráneo. Adaptada de Lieberman (2011a). 
 
La osificación de los huesos del neurocráneo ocurre por procesos diferentes en la bóveda y la 
base. Al menos 41 centros de osificación se encuentran presentes en los cartílagos de la base 
durante la vida prenatal, es decir que cada uno de los huesos está originado a partir del aporte 




de varios de estos centros (Shapiro y Robinson, 1980; Latarjet et al., 2005). A lo largo del 
período prenatal tardío y postnatal, el crecimiento de la base se produce principalmente a 
partir de tres sincondrosis: esfenoetmoidal, midesfenoidal y esfenooccipital. 
La osificación de la bóveda en cambio, es de tipo intramembranosa y da origen a una 
configuración particular de huesos que en sección transversal presentan una tabla interna y 
una externa de hueso compacto, separadas por tejido óseo trabecular que forma el llamado 
diploe. Esta disposición de los huesos de la bóveda se desarrolla ontogénicamente desde una 
lámina única presente al nacimiento que se transforma postnatalmente hasta adquirir la forma 
adulta (Sperber, 2001). En la bóveda, el crecimiento pre y postnatal tiene lugar en los 
márgenes adyacentes de los huesos que tempranamente forman las fontanelas. A medida que 
los huesos se aproximan, se forman las suturas sagital, metópica y lambdoidea. La posición de 
estas suturas coincide con áreas en las que el cerebro está más alejado de la superficie, ya que 
la sagital y la metópica se ubican sobre la separación de los hemisferios cerebrales y los lóbulos 
olfatorios, mientras que la lambdoidea se ubica en la separación entre ambos hemisferios y el 
cerebelo. Por su parte, al unirse el frontal y los parietales forman la sutura coronal que 
representa un importante sitio de crecimiento en sentido anteroposterior (Sperber, 2001; 
Morris-Kay y Willkie, 2005; Richtsmeier et al., 2006).  
 
3.3 Morfogénesis de la región facial 
 
El esqueleto facial se desarrolla a partir de un conjunto de prominencias que rodean una 
depresión central, denominada estodomeo, la cual forma posteriormente la boca. Las 
prominencias de la región facial son la frontonasal, maxilar y mandibular (Fig. 3.4). Todas ellas 
derivan del mesénquima de la cresta neural y sufren osificación intramembranosa a partir de 
la séptima y la octava semana de vida intrauterina. Desde ese momento se desarrollan y 
fusionan entre sí para dar origen a los numerosos huesos faciales (Sperber, 2001). Durante la 
vida prenatal más tardía y la postnatal, el depósito óseo en las múltiples suturas que 
relacionan estos elementos y la remodelación que tiene lugar en muchas de las superficies, 
hacen del esqueleto facial una región altamente dinámica. 
La prominencia frontonasal cubre al cerebro anterior del cual protruyen las estructuras que 
luego formarán los ojos. Medialmente esta prominencia sufre un temprano engrosamiento 
que dará origen a las plácodas nasales. Hacia la octava semana de gestación, aparecen los 
centros de osificación de los huesos frontal, lagrimales y nasales (Sperber, 2001).  
Las prominencias maxilar y mandibular por su parte, derivan del primer par de arcos faríngeos. 
Los primeros centros de osificación que aparecen en la prominencia maxilar hacia la octava 




semana de gestación, corresponden a las placas pterigoideas mediales del esfenoides y al 
vómer. Más tarde se desarrollan los centros que conformarán las alas mayores del esfenoides 
y las placas pterigoideas laterales. La fusión ósea de las placas pterigoideas laterales y mediales 
ocurre hacia el quinto mes de gestación. Además, los dos centros de osificación intermaxilares, 
que también se desarrollan a partir de la octava semana, son los precursores del arco alveolar 
y el paladar primario. Paralelamente se forman los centros de osificación para cada uno de los 
huesos cigomáticos o maxilares. De la prominencia mandibular se desarrollan, hacia la sexta 





Figura 3.4. Prominencias faciales hacia la cuarta semana de vida gestacional. Adaptada de Sperber (2001). 
 
De los estudios genéticos sobre las morfologías faciales patológicas, se ha obtenido 
información relevante respecto de la regulación de los procesos de formación del esqueleto 
facial. Sin embargo, son menos conocidos los genes que participan en la constitución normal 
de patrones morfológicos en esta región anatómica (Boehringer et al., 2011; Liu et al., 2012; 
Paternoster et al., 2012; Attanasio et al., 2013). Recientemente se han identificado cinco loci 
genéticos independientes en poblaciones de ancestría europea, que actuarían principalmente 
como factores de transcripción y estarían asociados a la variación morfológica facial en esta 
población. Los genes candidatos identificados (PRDM16, PAX3, TP63, C5orf50 y COL17A1) 
producirían variaciones leves en la configuración de algunos rasgos faciales dentro del rango 
de la normalidad (Liu et al., 2012). En la misma línea, Boehringer et al. (2011) encontraron que 
dos dimensiones faciales (ancho nasal y ancho bicigomático) estarían relacionadas con loci 
genéticos involucrados en la determinación de labio y paladar hendido (no sindrómico). Así 




también, Paternoster et al. (2012) encontraron que variantes del gen responsable del 
síndrome de Waardenburg causan diferencias no patológicas en rasgos de la región facial 
superior.  
Más allá de la relación directa entre genes candidatos y rasgos fenotípicos, Attanasio et al. 
(2013) propusieron que la morfología facial estaría modelada por la acción de enhancers1 
distanciados ampliamente de las porciones codificantes de los genes sobre las que actúan. A lo 
largo del genoma, los autores encontraron varios miles de secuencias que potencialmente 
serían reguladores distantes activos en el desarrollo craneofacial de los mamíferos. La deleción 
de estos enhancers resultó en cambios no patológicos pero detectables en la morfología de la 
región facial de los ratones. Si bien los análisis fueron realizados en un modelo experimental 
murino, la amplia mayoría de las secuencias candidatas están conservadas en humanos 
(Attanasio et al., 2013).  
 
3.4 Un marco para el estudio del crecimiento y desarrollo craneofacial: la hipótesis 
de la matriz funcional (HMF) 
 
Los cambios que se suceden durante la ontogenia del cráneo mamífero han sido explicados 
bajo la hipótesis de la matriz funcional, cuyos lineamientos principales fueron tomados de van 
der Klaauw (1948-1952) y reformulados por Moss y Young (1960). La HMF sostiene que el 
cráneo puede ser visto como un conjunto de diversos componentes funcionales, cada uno 
integrado por una matriz funcional que incluye todos los tejidos blandos, cavidades y órganos 
implicados en el desempeño de una función y por una unidad esqueletaria que comprende los 
tejidos óseos, tendones y ligamentos que le dan sostén a la matriz funcional.  
En su planteo original, la HMF sostenía que el crecimiento y desarrollo de la unidad 
esqueletaria no está dado por factores genéticos que determinan en forma directa la 
morfología de los huesos, sino que resulta de la influencia epigenética que ejerce la matriz 
sobre el esqueleto (Moss, 1973). La morfología final de las unidades esqueletarias sería el 
resultado de respuestas secundarias, compensatorias y obligadas a las demandas de cambio 
de las matrices con las que se encuentran relacionadas (Moss, 1969).  
Se reconocen dos tipos de matrices funcionales. Por un lado, las matrices periósticas 
comprenden vasos y músculos que inducen activamente el crecimiento óseo modificando su 
morfología. Por otra parte, las matrices capsulares consisten en órganos blandos o cavidades 
que producen un crecimiento pasivo de la unidad esqueletaria (e.g. el globo ocular y sus 
tejidos asociados). 
                                                            
1 Regiones cortas de ADN que pueden unirse a factores de transcripción para potenciar los niveles de transcripción 
de algunos genes. 




En una revisión de la HMF, Moss (1997) propuso mecanismos celulares de comunicación que 
podrían dar base a sus ideas a un nivel de organización diferente del originalmente planteado. 
En particular la interacción entre procesos genómicos y epigenómicos fue puesta de relevancia 
para la morfogénesis craneofacial, por lo que fue necesario avanzar sobre el conocimiento de 
la regulación de complejos de genes como los genes homeobox, cuya influencia en la 
morfogénesis craneofacial temprana es ampliamente reconocida en la actualidad (Gilbert, 
2013). Estos aspectos son también retomados por Lieberman (2011b), quien propuso una 
actualización de la HMF teniendo en cuenta dos de sus limitaciones originales: en primer lugar, 
el hecho cada vez más sustentado de que hay regulación genética del crecimiento óseo del 
cráneo y en segundo término, que las diferentes matrices funcionales no constituyen unidades 
independientes sino que todas ellas interaccionan con otras matrices y sus unidades 
esqueletarias. De esta manera, el desarrollo del cráneo se explicaría en términos de 
estructuras integradas donde las interacciones recíprocas entre órganos, espacios y sus 
componentes esqueléticos crean un sistema dinámico (Lieberman, 2011b). 
En el neurocráneo, las matrices funcionales más importantes son los distintos órganos que 
componen el encéfalo y sus meninges asociadas, así como los músculos masticatorios y 
posturales que se insertan en la superficie ósea externa (Moss y Young, 1960; Sardi et al., 
2006). El encéfalo es la parte más craneal del sistema nervioso y se forma durante la 
embriogénesis a partir de tres segmentos principales. El prosencéfalo (porción más craneal) 
comprende por un lado el telencéfalo, conformado por los hemisferios cerebrales, el cuerpo 
estriado y el rinencéfalo y por otro lado el diencéfalo, el cual incluye el epitálamo, tálamo, 
subtálamo e hipotálamo. El mesencéfalo o cerebro medio está formado por los tubérculos 
cuadrigéminos. Finalmente, el rombencéfalo integra al metencéfalo y mielencéfalo (Fig. 3.5).  
En los primates, se encuentran significativamente desarrollados los hemisferios cerebrales 
(telencéfalo) que contienen una capa delgada de sustancia gris llamada corteza y una región 
interna de sustancia blanca. Cada uno de los hemisferios tiene cuatro lóbulos (frontal, parietal, 
temporal y occipital) cubiertos por huesos con los mismos nombres y que presentan 
compromisos funcionales particulares (Fig. 3.6).  
La influencia del crecimiento cerebral y de las meninges en la formación del neurocráneo fue 
puesta de relieve tempranamente por Moss y Young (1960), quienes a través de sencillos 
experimentos en que generaron hidrocefalia y microcefalia en ratas, observaron un tamaño 
del esqueleto neurocraneano más grande y pequeño, respectivamente. No sólo el tamaño 
resultaba modificado, sino también la configuración general del cráneo que adquiría una forma 
más globular al aumentar su contenido y más aplanada en casos de microcefalia. A partir de 
estas evidencias, sostuvieron que a medida que el cerebro crece genera una tensión sobre la 




superficie endocraneana, mediada por las meninges, que promueve el depósito de matriz ósea 
por parte de los osteoblastos en las suturas y la osificación endocondral en las sincondrosis. 
 
 
Figura 3.5. Estructura del encéfalo humano hacia la quinta semana de vida gestacional.  
Adaptada de Lieberman (2011a). 
 
Las relaciones entre el desarrollo patológico del cerebro y las modificaciones en la estructura 
craneana fue ampliamente comprobada para diferentes anomalías, tales como anencefalia, 
caso en el cual no ocurre la formación de huesos de la bóveda como respuesta a la ausencia de 
cerebro (Zhao et al., 1996; Dambska et al., 2003; Davies y Duran, 2003; Frey y Hauser, 2003), 
así como también para las antes mencionadas hidrocefalia (Morimoto et al., 2003) y 
microcefalia (Chervenak et al., 1984). Más recientemente, Richtsmeier et al. (2006) a partir del 
análisis morfométrico de casos de craneosinostosis han confirmado el crecimiento coordinado 
entre cerebro, meninges y esqueleto del neurocráneo. 
Los músculos también constituyen matrices que influyen sobre rasgos morfológicos del 
neurocráneo (Herring, 1993). En HSAM estos músculos son relativamente débiles, lo que se 
evidencia en la ausencia de superestructuras óseas prominentes para la inserción muscular, tal 
como se observa en otros primates (Moss y Young, 1960; Aiello y Dean, 2002). Por esto, se 
acepta que el encéfalo es el principal modelador de la forma y el tamaño del neurocráneo y 
más particularmente del endocráneo (Moss y Young, 1960; Anzelmo et al., 2013). La base se ve 
adicionalmente afectada por los cambios que ocurren en la región facial y la columna vertebral 
(Lieberman, et al., 2000a, b). 







Figura 3.6. Disposición de los lóbulos cerebrales humanos. Adaptada de Lieberman (2011a). 
 
Respecto de las estructuras óseas faciales, su crecimiento y desarrollo está influenciado por 
sus relaciones con los órganos de los sentidos tales como la mucosa nasal, y otros tejidos y 
órganos ligados a la masticación, como los dientes y la musculatura voluntaria asociada a esta 
región (Moss y Young, 1960; Cheverud, 1996; Sardi y Ramírez-Rozzi, 2005). 
El esqueleto facial superior, dominado por la presencia de las órbitas, posee una estrecha 
relación con su contenido o globo ocular, músculos orbitarios y otros tejidos asociados (Moss y 
Young, 1960; Cepela et al., 1992).  
La porción nasal del esqueleto facial cuenta con su cavidad y las mucosas respiratorias y 
olfatorias como principales matrices, mientras que en la región cigomática, los músculos 
voluntarios de la masticación constituyen sus matrices funcionales (Cheverud, 1982; Sardi et 
al., 2007). De estos músculos se destacan el temporal que desde su inserción en las paredes 
laterales de la bóveda recorre el espacio de la luz del arco cigomático, y el masetero, el cual se 
origina propiamente en el arco cigomático y desciende hasta la mandíbula (Lieberman, 2011a).  
Hacia el extremo inferior del esqueleto facial se ubican el arco alveolar y el paladar óseo, 
comprometidos funcionalmente en la alimentación. La dentición constituye en este caso la 
principal matriz funcional del arco alveolar, cuya dinámica de cambio ontogénico influye 
notablemente sobre la morfología del componente óseo (Ackermann, 2005; Sardi y Ramírez-
Rozzi, 2005; Sardi et al., 2007). La lengua constituye también parte de la matriz funcional que 
influye sobre la morfología de la región oral, en especial del paladar (Lieberman, 2011a). 
Desde su formulación, la HMF fue revisada y su propuesta actualizada de manera que resulta 
en la actualidad, especialmente valiosa en estudios sobre la morfología del cráneo que 
abordan diferentes temáticas (e.g. Cheverud, 1982; Dressino y Pucciarelli, 1999; Sardi y 




Ramírez-Rozzi, 2005; Cesani et al., 2006). Uno de sus mayores aportes consiste en el 
reconocimiento de las interacciones epigenéticas que se producen entre el esqueleto y otros 
elementos asociados como tejidos y órganos. Además, provee un marco de referencia que 
permitió el análisis particular de distintas regiones del cráneo individualizadas mediante un 
criterio biológico consistente. 
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4.1 Primeras ideas sobre la integración morfológica en biología 
 
La noción según la cual dos o más rasgos varían coordinadamente debido a algún factor que 
los afecta de manera conjunta es fundante en la biología. Darwin (1859) habló de variación 
correlacionada (correlated variation) para describir cómo las modificaciones en algunas partes 
de un organismo pueden conducir al cambio en otras partes. Unos años antes, con una 
perspectiva antagónica a la de Darwin, Cuvier en su planteo del principio de correlación de las 
partes, sostuvo que las estructuras anatómicas están necesariamente relacionadas entre sí 
(Mayr, 1982). Hacia principios del siglo XX, Terentjev propuso la idea de pléyades 
correlacionadas (correlated pleiades) según la cual los rasgos correlacionados están agrupados 
en pléyades mientras que la asociación de elementos de diferentes grupos es baja (Terentjev, 
1931).  
Algunos años más tarde, los precursores de la genética cuantitativa desarrollaron métodos 
para el estudio de las correlaciones fenotípicas entre los rasgos (Magwene, 2006). Por 
ejemplo, Sewall Wright (1932) propuso que los patrones de correlación deben ser explicados 
por factores generales que contribuyen a la relación entre un amplio rango de rasgos y, por 
otra parte, por factores especiales que explican correlaciones entre subconjuntos particulares 
de rasgos. Así también, la idea de asociación diferencial de los rasgos morfológicos está 
implícita en los estudios de alometría de Huxley y en los trabajos de embriología experimental 
de fines del siglo XIX y principios del siglo XX. Entre estos últimos se destacan los aportes de 
Roux, cuyos experimentos reproducían perturbaciones sobre estructuras o procesos 
particulares del desarrollo embrionario con el objetivo de analizar cómo otras partes 
continuaban su desarrollo (Raff, 1996). Tambien Needham (1933) propuso que procesos claves 
del desarrollo como la división celular, su diferenciación y procesos metabólicos son 
potencialmente disociables a través de la experimentación sobre ellos.  
Más allá de estos antecedentes, el concepto de integración morfológica aparece formalmente 
expresado por primera vez en el clásico libro “Morphological integration” de Olson y Miller 
(1958) para referirse a la interdependencia de partes morfológicas que se encuentran 
vinculadas por factores del desarrollo y funcionales. En su primera formulación, los autores 
propusieron una estrategia tendiente a evaluar la correspondencia entre grupos de elementos 
cuya asociación se deriva empíricamente (ρ-sets) con grupos de rasgos derivados de hipótesis 
sobre su desarrollo y función (F-sets). En una publicación posterior, los autores abandonan la 
construcción de hipótesis a priori (F-sets) para derivar hipótesis a posteriori a partir de los ρ-
sets (Olson y Miller, 1958). 




En virtud de la influencia de la teoría sintética y su tendencia a la explicación de la evolución 
morfológica de los rasgos considerando su potencial valor adaptativo, estas aproximaciones no 
lograron mayor desarrollo durante las siguientes décadas hasta aproximadamente 1980 
cuando se revalorizó la integración como un concepto de interés. 
 
4.2 Perspectivas y posicionamientos actuales   
 
Hacia la década de 1980, Cheverud publicó los primeros trabajos de una larga serie donde 
explica la integración morfológica en términos de la genética cuantitativa (Cheverud 1982, 
1988, 1995). En este contexto, se predice que los rasgos que están genéticamente 
correlacionados evolucionarán en conjunto. Las correlaciones genéticas están producidas por 
pleiotropía (un mismo gen con distintos efectos) y desequilibrio de ligamiento (distintos genes 
se encuentran espacialmente cercanos en el cromosoma) y por lo tanto, reflejan la integración 
genotípica de rasgos fenotípicos. Los conjuntos de rasgos genéticos altamente relacionados 
son llamados G-sets. Los elementos contenidos dentro de esos G-sets responden a los factores 
evolutivos como una unidad. De acuerdo con la genética cuantitativa, las correlaciones 
fenotípicas son una función tanto de las correlaciones genéticas como de las ambientales. Las 
correlaciones ambientales ocurren cuando distintos rasgos son afectados por la misma fuerza 
ambiental (environmental), lo que permite definir E-sets. Para Cheverud (1996) la integración 
ocurre fundamentalmente de dos maneras: a través de la integración funcional basada en las 
interacciones entre los componentes afectados conjuntamente por el desempeño funcional, y 
a través de la integración del desarrollo, la cual responde a las interacciones entre 
componentes durante la ontogenia (Cheverud, 1996). La integración del desarrollo se da tanto 
mediante integración genética como por integración epigenética que ocurre por asociaciones 
físicas y mediadas por factores de crecimiento. A través de la interacción entre la integración 
genética y epigenética es posible que los rasgos se asocien y funcionen en forma coherente, es 
decir que estén integrados funcionalmente. En tanto los genes varían dentro de las 
poblaciones, la integración del desarrollo es un fenómeno evidente a nivel poblacional y que 
lleva a integración evolutiva, es decir a la evolución coordinada de rasgos fenotípicos 
(Cheverud, 1996; Lieberman, 2011a).  
Luego de los primeros trabajos de Cheverud, muchos autores abordaron la investigación de la 
integración aunque con estrategias, propósitos e incluso objetos de estudio muy dispares. Por 
ejemplo, respecto de las aproximaciones estadísticas a la integración, se desarrollaron desde 
métodos orientados a evaluar modelos formulados a priori basados usualmente en alguna 
medida de integración hasta herramientas diseñadas para identificar o delimitar conjuntos de 




rasgos integrados de forma exploratoria u otro grupo de métodos relevantes para la 
comparación de la integración entre diferentes grupos de individuos (Mitteroecker y 
Bookstein, 2007) (más detalle en apartado 6.2.3).  
La diversidad de métodos estadísticos propuestos para el abordaje de la integración es 
coincidente con las distintas concepciones y definiciones de integración morfológica. Una 
fundamentación precisa y relevante desde el punto de vista del desarrollo fue planteada por 
Hallgrímsson y colaboradores, quienes en una serie de trabajos propusieron que la integración 
se refiere a la propensión o potencial -más que a un estado o patrón- de un sistema del 
desarrollo a producir covariación (Hallgrímsson et al., 2002, 2007, 2009; Hallgrímsson y 
Lieberman, 2008). Bajo esta mirada, la integración es una propiedad intrínseca de los 
organismos de la cual la presencia de covariación observada es solo un proxy que depende de 
la existencia de variación para expresarse. Esta definición es especular a la de variabilidad de 
Wagner et al. (1997): la integración es a la covariación como la variabilidad a la variación. En 
este marco, la integración sesga los rangos de variación fenotípica dado que solo permite que 
se produzca una parte de toda la variación posible. Si en la unidad de análisis considerada 
todas las estructuras son igualmente afectadas por la variación, estaríamos frente a un caso de 
integración no estructurada. La situación completamente opuesta consiste en la ausencia total 
de integración, las estructuras están azarosamente afectadas por la variación. En los sistemas 
anatómicos generalmente estudiados ocurre que la covariación observada es producida por la 
variación existente en algunos procesos del desarrollo que afectan desigualmente aspectos del 
fenotipo (Hallgrímsson et al., 2007). La estructura de covariación está determinada, de 
acuerdo con estos autores, por la superposición de procesos del desarrollo sucesivos e 
interactuantes que se solapan en la ontogenia, produciendo un palimpsesto en el que cada 
uno de ellos va afectando y dejando un efecto sobre las estructuras morfológicas (Hallgrímsson 
y Lieberman, 2008). 
En tanto la integración refiere a la variación morfológica coordinada entre rasgos, hay una 
derivación a la idea de modularidad. De acuerdo con Klingenberg (2009), un módulo es una 
unidad cuyas partes están integradas fuertemente porque hay muchas y más fuertes 
interacciones entre ellas, que entre las partes de diferentes módulos. Más allá de las hipótesis 
en que se basen y las inferencias que se desprendan de los estudios morfométricos sobre 
modularidad, éstos se sustentan generalmente en la definición de subconjuntos de variables 
que muestran covariación mutua dentro de los módulos, pero relativamente poca asociación 
estadística entre módulos (Schlosser y Wagner, 2004). En el contexto de la biología evolutiva, 
Mitteroecker y Bookstein (2007) consideran que un módulo debe definirse como un conjunto 
de caracteres morfológicos que colectivamente sirven a una función común, están 




fuertemente integrados por efectos de co-herencia genética y son relativamente 
independientes de otros módulos.  
Tanto la noción de integración como la de modularidad deben ser abordadas teniendo en 
cuenta que las estructuras anatómicas tienden a organizarse jerárquicamente y de manera 
anidada. En otras palabras, aquello que en un nivel de análisis puede apreciarse como un único 
módulo fuertemente integrado, visto desde otro nivel jerárquico puede ser descompuesto en 
unidades relativamente independientes (Bastir, 2008). 
El estudio de la integración durante la vida pre y postnatal de los organismos resulta de 
especial interés debido a que es durante la ontogenia cuando surge la estructura de asociación 
de los rasgos morfológicos (Mitteroecker y Bookstein, 2007). Sin embargo, el diseño del 
estudio determina el tipo de inferencias que pueden realizarse sobre los procesos del 
desarrollo relacionados con la integración. La identificación empírica de los factores relevantes 
puede ser alcanzada solo a través de estudios experimentales en los que se controla 
explícitamente alguno de estos factores y se observan sus efectos. Si bien es una aproximación 
empleada con importantes resultados para el estudio de la integración morfológica, muchos 
trabajos proceden bajo un planteo comparativo en el que se infieren posibles factores 
intervinientes, generando hipótesis a partir de las variables observadas (Mitteroecker y 
Bookstein, 2007). 
Una de las limitaciones de los estudios experimentales es que se utilizan animales modelo cuyo 
desarrollo y morfología adulta es diferente a otros mamíferos, por lo que los resultados 
requieren una interpretación cuidadosa más que una extrapolación directa. El enfoque 
comparativo en cambio, permite obtener conclusiones acerca de poblaciones, especies o 
cualquier grupo estudiado en particular. Por lo tanto, no es objeto de los cuestionamientos 
respecto de la homología con lo hallado en animales experimentales. Sin embargo, es 
especialmente importante tener en cuenta que los procesos del desarrollo que de manera 
aditiva afectan el patrón fenotípico observado no pueden aislarse y su participación putativa 
debe discutirse cuidadosamente en relación con los antecedentes disponibles. 
En diversos estudios, tanto comparativos como experimentales, se han distinguido dos 
aspectos de la integración morfológica: patrón y magnitud (Marroig y Cheverud, 2001; Porto et 
al., 2009). En sentido general, por patrón puede entenderse una estructura que difiere 
significativamente de aquella que se obtendría por azar (Schröder y Seppelt, 2006). Es decir 
que a lo largo de este trabajo el término patrón hace referencia al arreglo particular que surge 
de las observaciones y análisis realizados. Más precisamente, patrón de integración refiere a la 
estructura de relaciones entre elementos morfológicos que puede ser analizada a través del 
examen de la ordenamiento de las correlaciones o las covarianzas entre los rasgos (Porto et 




al., 2009). La magnitud de integración será considerada como la intensidad o el grado de esas 
asociaciones entre rasgos (Porto et al., 2009; Martínez-Abadías et al., 2011).  
  
4.3 Integración morfológica en el cráneo de los primates 
 
La literatura referida a la integración morfológica del cráneo de los primates ha sido muy 
prolífica en las últimas décadas, por lo que se encuentran trabajos con diferentes preguntas de 
investigación y planteos metodológicos. Cabe citar entre los primeros antecedentes, los 
trabajos de Cheverud y colaboradores. En una serie de artículos, Cheverud aplica el marco de 
la HMF para evaluar la integración de unidades esqueletarias del cráneo primate definidas a 
partir de criterios funcionales y del desarrollo. Muchos de estos trabajos indagan acerca de la 
constancia o divergencia de los patrones de covariación entre distintas especies de platirrinos 
es decir, posicionan el problema de la integración morfológica del cráneo en un contexto de 
discusión filogenética.  
En una de sus primeras investigaciones Cheverud usó morfometría tradicional y métodos de 
genética cuantitativa sobre una muestra de Macaca mulatta, obteniendo como resultado que 
el cráneo está más fuertemente integrado genotípica que fenotípicamente y que los rasgos 
fenotípicos coinciden mucho en el ordenamiento de sus asociaciones con las predicciones del 
modelo propuesto a partir de la HMF (Cheverud, 1982). En los siguientes años, publicó otros 
trabajos que apoyan esta conclusión según la cual las asociaciones son más altas entre rasgos 
craneofaciales que comparten la misma unidad funcional/del desarrollo (Cheverud, 1995, 
1996).  
Originalmente la similitud de los patrones de integración craneofacial se demostró tanto en 
comparaciones de especies del mismo género (Cheverud, 1996) como entre especies de 
distintos géneros como Macaca mulatta, Papio cynocephalus, Cercocebus albiginea, Macaca 
fascicularis, Macaca nemestrina, Macaca assamensis y Papio anubis (Cheverud, 1988). Sin 
embargo, estudios posteriores provenientes del mismo grupo de investigación plantearon un 
escenario en el cual, si bien se reconoce una correspondencia general en la manera en que se 
asocian los rasgos craneofaciales en las distintas especies, se plantea la existencia de algunas 
tendencias de diferenciación en cuanto a este aspecto, lo que permitiría explicar la divergencia 
morfológica entre taxa relacionados. En primer lugar, Ackermann y Cheverud (2000) 
compararon distintas especies del género Saguinus y encontraron que entre algunas de ellas 
existían diferencias en sus matrices de varianza/covarianza (V/CV) indicando diversidad en el 
patrón de integración. En esta línea, pero considerando una muestra más amplia de más de 
5000 especímenes de muchos géneros de platirrinos, Marroig y Cheverud (2001) hallaron que 




la divergencia entre taxa más importante se relacionó con la magnitud con la que se asocian 
los rasgos del neurocráneo y del esqueleto facial. 
Más recientemente, otros autores abordaron la integración morfológica en HSAM y otros 
simios actuales de la familia Hominidae. Polanski y Franciscus (2006) encontraron que HSAM, 
chimpancés y gorilas están caracterizados por una reducida integración entre la cara y el 
neurocráneo, un rasgo que parece mantenerse bastante constante en las tres especies. 
Mientras que el neurocráneo de los grupos comparados mostró estar altamente integrado, la 
diferencia más destacable se refiere a la integración facial, ya que en humanos hallaron bajos 
niveles de asociación entre rasgos faciales, es decir una tendencia a la modularización. En 
contraste, tanto chimpancés como gorilas evidencian regiones faciales más integradas. Según 
los autores, la mayor modularidad facial habría conferido a HSAM una ventaja evolutiva 
permitiendo que diferentes partes cambien sin afectar a las otras y brindando por lo tanto más 
flexibilidad.  
Ackermann (2002) también analizó HSAM, Gorilla gorilla, Pan troglodytes e incluyó además a 
Pan paniscus. Observó que la región facial de estas especies muestra algunas diferencias 
respecto a su patrón de integración, aunque un resultado común para todos los grupos es que 
la región cigomática es clave en la generación de la integración global del cráneo, sugiriendo el 
probable rol de la masticación. Por su parte, Singh et al. (2012) encontraron que la integración 
entre las grandes regiones del cráneo (bóveda, base y esqueleto facial) es muy similar entre 
estas mismas especies. 
Si bien los trabajos que compararon primates relacionados con HSAM resultan de relevancia 
para el estudio de problemáticas de nuestra historia evolutiva, el análisis de homininos fósiles 
ofrece un acercamiento complementario y necesario. En este sentido, Bookstein et al. (2003) 
consideraron los patrones de integración morfológica entre la bóveda, la base y la cara de 
HSAM modernos y diferentes representantes fósiles de Homo sp. Encontraron que el cambio 
coordinado que se dio durante la evolución de nuestro género incluyó una retracción facial 
acompañada de un aumento de la globularidad de la bóveda y de una reducción del ángulo de 
la base. Estos rasgos variarían conjuntamente tanto en HSAM como en representantes arcaicos 
del género Homo, es decir que se mantienen conservados. 
Existe por otra parte, una serie de trabajos cuyos objetivos se relacionan con la integración 
morfológica entre regiones del cráneo de HSAM exclusivamente. De acuerdo con Martínez- 
Abadías et al. (2012), los datos de la morfometría así como los de la genética cuantitativa 
brindan sustento suficiente para considerar que la bóveda, la base y la cara están fuertemente 
integrados. A su vez se ha descripto una asociación entre la morfología de la fosa craneana 
media y la rama mandibular (Bastir et  al., 2005), así como una integración más marcada entre 




la parte lateral del basicráneo y la cara que entre esta última y las estructuras de la línea media 
(Bastir y Rosas, 2006).  
Los estudios ontogénicos relacionados con la integración morfológica del cráneo y que 
incluyen a HSAM son en general más escasos. Uno de los primeros corresponde al trabajo de 
Bookstein et al. (2003) quienes consideraron una muestra que comprende individuos desde los 
tres meses de vida hasta la adultez y observaron que existe cambio coordinado durante la 
ontogenia entre la bóveda, la base y la región facial. Observaron que a medida que avanza la 
vida postnatal, se produce una pérdida relativa de la forma globular de la bóveda y un 
aumento en el espesor de sus huesos, el esqueleto facial se expande relativamente y cambia el 
ángulo de la base en su porción anterior.  
Otro de los principales aportes al conocimiento sobre la integración ontogénica en el cráneo 
humano fue realizado por Bastir et al. (2006) quienes propusieron que aquellas estructuras 
anatómicas que cambian en tamaño o en forma de manera conjunta estarían 
morfológicamente integradas. Este estudio muestra que mientras la línea media de la base 
finaliza su desarrollo a los 7,7 años, las estructuras laterales lo hacen más tarde, por lo que 
cualquier cambio coordinado o integrado entre ambas regiones debe ocurrir antes de los 8 
años aproximadamente. A partir de allí se produciría una divergencia de los rasgos laterales y 
sagitales. Esto explicaría los bajos niveles de covariación morfológica encontrados entre estas 
estructuras en individuos adultos (Bastir y Rosas, 2005). De acuerdo con sus resultados, en 
términos generales, la secuencia temporal de maduración ontogénica se relaciona de forma 
específica con la naturaleza jerárquica de la integración del cráneo adulto. 
Sobre la problemática de la relación entre las estructuras mediales y laterales de la base y la 
región facial Gkantidis y Halazonetis (2011) llevaron a cabo un análisis sobre la integración 
existente entre estas áreas craneanas en un grupo de individuos de entre 6 y 10 años de edad 
comparado con otro de entre 20 y 35 años de edad. Observaron que entre los individuos de 
menor edad, la cara se relaciona con la línea media de la base y en menor medida, con las 
estructuras laterales de la misma, mientras que entre los individuos adultos se reduce la 
correlación entre la región facial y la base en su línea media y se refuerza la relación con la 
región lateral.  
Algunos trabajos comparan la integración ontogénica de nuestra especie con la de otros 
primates relativamente relacionados. Sobre la región facial Ackermann (2005) analizó los 
patrones de integración ontogénica en HSAM, Pan troglodytes, Pan paniscus y Gorilla gorilla. 
Una de las principales conclusiones que se desprendieron de este trabajo es que todas las 
especies comparten un patrón de integración relativamente similar durante la ontogenia, 
aunque con algunas diferencias menores. La ontogenia temprana de todas las especies está 




marcada por un fuerte aporte de la región oral a la integración total del esqueleto facial, 
manteniéndose dicha integración a lo largo de la vida. La región cigomática también aporta a la 
integración global, pero el momento en que su aporte se hace conspicuo difiere entre 
especies. Otro de los resultados a destacar de este trabajo es que la integración total es menor 
entre etapas más tempranas que a medida que avanza la ontogenia. 
En la línea temática, Mitteroecker y Bookstein (2008) analizaron la relación entre la cara y el 
neurocráneo en una muestra que incluye subadultos de las especies HSAM, Pan troglodytes y 
Gorilla gorilla. El análisis de ellas evidenció que tienen patrones de integración durante el 
desarrollo que son similares aunque no idénticos, lo cual evidenciaría que existen factores 
comunes que están relativamente bien conservados entre los homininos y otros que marcan 
su divergencia. Dentro de los principales patrones compartidos entre las especies se observa 
un cambio coordinado entre la proporción y posición relativa de la maxila con el desarrollo de 
la bóveda. Así también se encuentran integradas las dimensiones generales de la región facial 
y la altura del neurocráneo.  
Si bien los antecedentes en el tema son muy numerosos y diversos es posible extraer algunos 
lineamientos generales. En primer lugar, la mayoría de los trabajos analizan la integración de 
las grandes regiones del cráneo es decir la bóveda, la base y el esqueleto facial. Exceptuando 
algunos autores que obtuvieron resultados diferentes (Polanski y Franciscus, 2006), la mayor 
parte considera que estas regiones se encuentran fuertemente integradas o sea que el cráneo 
representa un conjunto de rasgos que varía coordinadamente (Bookstein et al., 2003; 
Martínez- Abadías et al., 2012; Singh et al., 2012). En algunos casos, se analizó la integración a 
niveles más particulares dentro del cráneo tomando diversos criterios como las divisiones 
basadas en la HMF (Cheverud, 1982, 1995, 1996; Ackermann, 2005) o en particiones 
anatómicas (Bastir y Rosas, 2005; Bastir et al., 2006). Un resultado coincidente de muchos de 
los trabajos que abordaron la integración del cráneo desde una perspectiva comparativa entre 
especies primates es que los patrones de integración están ampliamente conservados, aunque 
con algunas variaciones relativamente ligeras (Cheverud, 1988, 1996; Ackermann y Cheverud, 
2000; Ackermann, 2002; Singh et al., 2012), incluso cuando se comparan sus cambios 
ontogénicos (Ackermann, 2005; Mitteroecker y Bookstein, 2008).  
O B J E T I V O S






5.1 Objetivo general 
 
La integración refiere a la tendencia a expresar variación coordinada entre rasgos morfológicos 
(Willmore et al., 2007; Hallgrímsson et al., 2009). Esta expresión fenotípica resulta de distintos 
procesos del desarrollo que actúan a diferentes niveles (molecular, celular, tisular, orgánico, 
etc.) promoviendo la interacción entre estructuras anatómicas, por lo que tienen el potencial 
para generar asociación.  
El estudio de la integración morfológica craneofacial en humanos y otros primates no es un 
área temática nueva, sino que cuenta con numerosos antecedentes (e.g. Cheverud et al., 1989; 
Cheverud, 1995; Ackermann y Cheverud, 2000; Marroig y Cheverud, 2001; Ackermann, 2005; 
Makedonska et al., 2012; Singh et al., 2012). A través de acercamientos experimentales que 
permiten un abordaje controlado de los distintos factores, recientemente se han estudiado 
algunos de los procesos del desarrollo que intervienen en la integración del cráneo mamífero 
(Mitteroecker et al., 2005; Hallgrímsson et al., 2006; Hallgrímsson y Lieberman, 2008; Gonzalez 
et al., 2011a, b). 
La importancia de la aproximación ontogénica radica en que es durante la vida prenatal y 
postnatal temprana cuando se estructuran las principales relaciones entre los rasgos del cráneo. 
Los estudios ontogénicos sobre la integración morfológica del cráneo humano son en general 
más escasos y se han enfocado a algunas estructuras anatómicas particulares. En muchos casos, 
algunas etapas postnatales no cuentan con representación (e.g. Ackermann, 2005; Bastir y 
Rosas, 2005; Gkantidis y Halazonetis, 2011). El presente trabajo se propone contribuir a 
completar este esquema de aportes más o menos aislados a través de un estudio de rasgos 
morfológicos tanto del neurocráneo como de la región facial sobre muestras ontogénicas que 
abarquen un amplio rango de edades postnatales. De los patrones que emerjan de estos 
resultados se podría derivar el posible rol de distintos procesos en etapas particulares del 
desarrollo humano. Esto puede constituir una fuente para el planteo de hipótesis en futuros 
estudios, en especial experimentales. 
En tanto la integración morfológica estructura la variación fenotípica y es una fuente de 
restricciones, el cambio morfológico localizado en un rasgo podría llevar a la variación 
generalizada de muchos otros con los que se encuentra integrado, con consecuencias evidentes 
para la evolución morfológica de los organismos (Klingenberg, 2008; Martínez-Abadías et al., 
2012). Por lo tanto, un estudio que aborde la integración del cráneo humano desde la 
perspectiva del desarrollo proveerá algunas herramientas para comprender cómo se genera la 
variación morfológica y de qué manera pueden ser explicadas algunas de las principales 






El objetivo general del presente trabajo es analizar las asociaciones entre rasgos morfológicos 
del cráneo humano a lo largo de la ontogenia postnatal en poblaciones de distinta procedencia 
con el fin de conocer las principales tendencias de la integración morfológica ontogénica en 
HSAM.  
Atendiendo a las características del desarrollo de las distintas regiones del cráneo humano, se 
analizaron separadamente las estructuras del neurocráneo de las del esqueleto facial. La 
relación entre ambas regiones en términos de integración ontogénica ha sido estudiada 
previamente (Bookstein et al., 2003). Debido a este antecedente y a las particularidades de las 
muestras (ver capítulo 6), los análisis de esta tesis apuntaron a explorar aspectos de la 
integración en el neurocráneo y el esqueleto facial independientemente. Además, se consideró 
la región orbital que, si bien se relaciona espacialmente a estructuras faciales, los órganos que 
contiene son de origen neural (Sperber, 2001). 
 
5.2 Objetivos específicos 
 
1- Estimar la variación de tamaño y forma respecto de la edad de distintas regiones 
craneofaciales. 
2- Evaluar el cambio en la covariación de rasgos neurocraneanos y faciales entre sucesivas 
etapas ontogénicas. 
3- Evaluar la integración entre distintas regiones del cráneo en el transcurso de la ontogenia. 
4- Relacionar la forma de crecimiento de las estructuras craneofaciales con los patrones de 
integración morfológica. 
5- Comparar las tendencias ontogénicas de la integración morfológica entre distintas 
poblaciones.  
6- Discutir los resultados en términos de los procesos del desarrollo y evolutivos que 
contribuirían a la variación poblacional y a la diversidad interespecífica. 
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En esta tesis se utilizaron muestras osteológicas transversales, es decir compuestas por 
individuos que pertenecen a distintas etapas ontogénicas. Una de las dificultades más 
frecuentes en los estudios de crecimiento y desarrollo es la representación adecuada de las 
etapas más tempranas de vida (Barbeito-Andrés et al., 2010; Gonzalez et al., 2010). Factores 
como el sesgo en la edad de muerte, las dificultades de la preservación de individuos en 
muestras arqueológicas y de cementerio y la recuperación incompleta de los restos debido a 
las particularidades de las técnicas de excavación llevan a la subrepresentación de algunos 
rangos etarios (Saunders y Barrans, 1999). Por ello, de acuerdo a las potencialidades y las 
limitaciones de cada una de las muestras estudiadas aquí se las incluyó en los diferentes 
análisis.  
 
6.1.1 Muestras de edad y sexo conocidos 
 
FLENI (FL) 
La muestra comprende 154 individuos de 0 a 31 años evaluados a partir de imágenes 
obtenidas mediante tomografías computadas craneales (TCC) en la Fundación para la Lucha 
contra las Enfermedades Neurológicas de la Infancia (FLENI) (Buenos Aires, Argentina). Los 
individuos no presentaron patologías neurológicas observables. Con el fin de garantizar una 
apropiada representación en 3D y una menor exposición a rayos X en edades tempranas se 
emplearon dos protocolos diferentes. Los individuos de entre 0 y 15 años se escanearon en 
modo axial, 150 mA de corriente, 120 kVp de aceleración de voltaje y se produjeron 275 
imágenes por cada individuo con una resolución de 512x521 pixeles y un tamaño de voxel de 
0,449x0,449x0,625 mm. A partir de los 16 años, se utilizaron 200mA y 120 KVp para producir la 
misma cantidad de imágenes con la misma resolución y el mismo tamaño de voxel que en el 
protocolo anterior (Ventrice, 2011).  
Se trata de una muestra cosmopolita ya que fue conformada por pacientes que llegaron a la 
institución desde diferentes regiones de la Argentina. Por ello, no puede asumirse 
homogeneidad poblacional. El valor de esta muestra reside en que de estos pacientes 
anonimizados se conoce la edad exacta y el sexo y que todas las edades se encuentran 
consistentemente representadas. Por tratarse de individuos vivos se excluye el sesgo 
producido por la diferencial representación etaria en relación a la mortalidad (Bocquet-Appel y 
Masset, 1982). 




Debido a que las imágenes fueron obtenidas originalmente para la realización de estudios 
neurológicos, no se encuentra representada la sección inferior de la región facial por lo que no 
fue posible la inspección del estado dentario. 
 
Dart, Sudáfrica (Sf) 
Procedente de la Universidad de Witwatersrand (Johannesburgo, Sudáfrica), esta muestra 
corresponde a 222 individuos hablantes de lenguas Bantúes. La colección se formó desde 
1958, a partir de cadáveres no reclamados de individuos que murieron en hospitales (Dayal et 
al., 2009). Es parte de la amplia colección con la que cuenta la Universidad como resultado del 
trabajo sostenido de los equipos de Raymond Dart y Phillip Tobias. El sexo fue registrado por 
observación directa al momento de las disecciones. Si bien se cuenta con la edad cronológica, 
no se conoce el método con el que se obtuvo este dato (Dayal et al., 2009) por lo que también 
se registraron las edades dentarias. Se ha demostrado que no hay manifestaciones 
osteológicas de problemas nutricionales (Steyn e Isçan, 1999).  
 
Europeos (Eu) 
Esta muestra comprende 382 individuos. La mayor parte procede de la colección depositada 
en el Museo de Antropología (Coimbra, Portugal) y obtenida a partir de exhumaciones de 
entierros en cementerios de individuos cuyo sexo y edad de muerte son conocidos por los 
registros de dicha institución. Los individuos que forman esta colección murieron entre fines 
del siglo XIX y 1938 (Rocha, 1995; Coqueugniot y Weaver, 2007) y presentan edades de muerte 
entre 2 y 39 años.  
Otra parte de esta muestra comprende cráneos del Museo del Hombre (París, Francia) que 
representan distintas etapas subadultas. La mayoría de ellos presentan edades entre 0 y 10 
años. Esta colección se formó de cuerpos exhumados en cementerios y otros de cuerpos no 
reclamados de individuos que murieron en hospitales de la ciudad de Paris en el siglo XIX. Se 
destaca en este último grupo un conjunto de niños con edades entre 40 y 47 semanas de vida 
gestacional (Guihard-Costa, 1988). 
La reunión de ambas submuestras cuenta con antecedentes (Sardi y Ramírez-Rozzi, 2007, 
2012; Barbeito-Andrés et al., 2010) y se basa en que ambas respetan un mismo contexto 
geográfico (Europa Occidental) y temporal (fines del siglo XIX, principios del siglo XX). 




6.1.2 Muestras de edad y sexo no conocidos 
 
Pampa Grande (PG) 
Esta muestra depositada en el Museo de La Plata, proviene de sitios arqueológicos de la 
localidad de Las Pirguas en la provincia de Salta (Argentina) y comprende 62 individuos. De 
acuerdo con las dataciones de objetos arqueológicos asociados con los restos osteológicos, 
estas ocupaciones van de 1500 a 1400 años AP (González, 1972; Baldini et al., 2003). Gran 
parte de los individuos presentan deformación artificial de tipo tabular (Cocilovo y Varela, 
2010). Algunas investigaciones bioantropológicas señalaron que esta población habría estado 
bajo algún tipo de estrés nutricional como resultado del alto consumo de carbohidratos y el 
bajo aporte proteico y de nutrientes como el hierro (Baffi et al., 1996). Se han descripto 
similitudes genéticas entre esta población y otras de la región andina, lo que fue interpretado 
como evidencia de un posible origen común o bien de intenso flujo génico entre estas 
poblaciones (Carnese et al., 2010). 
 
Valle inferior del río Chubut (Ch) 
Depositada en el Museo de La Plata, esta muestra de la cual se estudiaron 118 individuos, 
procede del valle inferior del río Chubut y del sudoeste de la provincia de Chubut (Lehman-
Nitsche, 1910). Por presentar varios individuos con deformaciones craneanas de tipo 
planofrontal y planolámbdica se la asignó temporalmente al Holoceno Tardío (Perez, 2006). 
Sobre la base de estudios arqueológicos de la región se acepta que se trataría de poblaciones 
de subsistencia basada en la caza de guanaco, con un aporte más reducido de otros animales, 
recolección de plantas y recursos marítimos (Gómez Otero et al., 1999; Bernal et al., 2007).  
 
Región Pampeana (RP) 
Se trata de una muestra depositada en el Museo de La Plata denominada originalmente 
“Araucanos” (Lehman-Nitsche, 1910) producto de distintas expediciones llevadas a cabo en el 
sur de la provincia de Buenos Aires y centro de la provincia de La Pampa. A partir de las 
distintas descripciones (Zeballos, 1881; Lehman-Nitsche, 1910) se deduce que los individuos 
murieron durante el siglo XIX. Se relevaron 60 individuos que presentan en muchos de los 
casos deformaciones artificiales de tipo tabular. 
 
San Pedro de Atacama (SP) 
Depositada en el Museo Arqueológico R. P. Gustavo Le Paige (Chile) es una muestra 
proveniente del norte de Chile, región caracterizada por su gran aridez y su elevada altitud. La 




subsistencia de estas poblaciones estaba basada en la domesticación de camélidos, el cultivo 
de algunos granos y tubérculos, así como la caza y recolección de otras plantas y animales 
(Neves et al., 1997; Torres-Rouff y Costa-Junqueira, 2006; Nuñez Atencio, 2007). Los individuos 
(n= 140) proceden de distintos sitios arqueológicos Quitor 5, Quitor 6, Coyo 3, Sequitor y 
Solcor 3. Las dataciones arrojaron una antigüedad cercana a 950 años AP para estas muestras 
(Costa-Junqueira et al., 1998) en las que las deformaciones artificiales más frecuentes fueron 
de tipo tabular y las menos frecuentes, circular (Torres-Rouff, 2007; Cocilovo y Varela, 2010).  
 
A continuación se describen las características particulares de las muestras utilizadas, las 
cuales se encuentran resumidas en la Tabla 6.1. 
 


















FLENI 154 78 
5 meses-17,33 
años 
EC 76 23 53 TCC 
San Pedro de 
Atacama 
140 27 2-15 años ED 113 57 54 MS 
Pampa Grande 62 21 2-15 años ED 41 16 25 MS 
Valle inferior del 
río Chubut 
112 15 4-15 años ED 97 42 55 MS 
Región 
Pampeana 
60 40 5-15 años ED 20 10 10 MS 
Europeos 382 177 0-17 años EC 205 103 101 MS 
Sudáfrica 222 73 0-17 años EC, ED 149 78 71 MS 
Total 1078 391 
  
686 
   
 
EC (edad cronológica), ED (edad dentaria). TCC (tomografía computada craneal), MS (microscribe) 
 
6.1.3 Estimación de sexo 
 
En varias de las muestras estudiadas el sexo de los individuos no se encontraba documentado, 
debió estimarse a partir de rasgos morfológicos del cráneo. Se acepta que la estimación de 
sexo es significativamente más precisa en individuos adultos que en subadultos, ya que en 
estos últimos no se han desarrollado aun los caracteres sexuales secundarios que sirven para 
el diagnóstico morfológico de las diferencias sexuales (Ferembach et al., 1977).  
Debido a que la determinación sexual en los individuos subadultos presenta poca 
confiabilidad, se analizaron conjuntamente individuos de ambos sexos en los grupos 
subadultos. Esta decisión metodológica se encuentra en concordancia con varios antecedentes 
de estudios ontogénicos (Strand Viðarsdóttir et al., 2002; Strand Viðarsdóttir y O’Higgins, 
2003; Barbeito-Andrés et al., 2011). 




Para el grupo de los individuos adultos cuyo sexo fue estimado, se buscó balancear la 
representación de cada uno de ellos. La determinación del sexo se realizó mediante la 
evaluación rasgos del cráneo según el procedimiento sugerido por Buikstra y Ubelaker (1994). 
Cada espécimen fue clasificado teniendo en cuenta el grado de desarrollo de los siguientes 





Figura 6.1. Rasgos empleados para la determinación del sexo en adultos (Buikstra y Ubelaker, 1994). 
 
6.1.4 Estimación de edad 
 
La dimensión temporal, su definición y medición resultan de especial interés en los estudios 
ontogénicos, en los que los análisis y comparaciones se basan en las relaciones entre 
individuos que ocupan distintos puntos de un rango etario determinado. Aunque la 
explicitación de los criterios utilizados en este sentido es condición de la solidez de los 
resultados, no existe una única manera de medir el tiempo ontogénico. La distinción más 
importante se realiza entre la medición del tiempo intrínseco y extrínseco (Klingenberg, 1998). 
Mientras que este último está dado por la edad cronológica (EC) y no depende de las 
condiciones internas de los individuos, el tiempo intrínseco se mide en relación a procesos 
madurativos que ocurren en los organismos básicamente a través de la identificación de 
eventos discretos del desarrollo. Por ello la medición de un tiempo intrínseco podría estar 




influenciada por las propiedades de los organismos en sí mismos, como por ejemplo el 
tamaño, el sexo, así como por variables ambientales.  
La elección de la forma de medición depende de los objetivos y posibilidades de cada estudio, 
aunque en ningún caso puede asumirse que ambas son completamente equiparables. En este 
sentido, los indicadores biológicos que permiten la medición del tiempo intrínseco se basan en 
la evaluación de los cambios progresivos que ocurren en los tejidos durante la ontogenia y 
brindan un acercamiento más o menos preciso a la edad cronológica (García Mancuso, 2012). 
Para muchos mamíferos y en particular para los primates, el desarrollo dentario ha sido el 
indicador madurativo más ampliamente utilizado por diferentes razones. En primer lugar se 
encuentra bajo un control genético más fuerte que otras variables respecto de la secuencia y 
la temporización de los eventos de formación (Meindl y Russel, 1998; Hoppa y Fitzgerald, 
1999; Konigsberg y Holman, 1999; Liversidge, 2003). En HSAM ha sido demostrado que la 
influencia de variables ambientales o externas sobre los procesos de desarrollo dentario es 
relativamente limitada (Cardoso, 2007) y que existe escasa variación poblacional (Liversidge, 
2003). Además, al producirse cambios dentarios a lo largo de gran parte de la vida postnatal, 
estos rasgos son informativos durante un rango temporal bastante extenso. 
En estudios sobre restos osteológicos humanos en los cuales es necesaria la estimación de la 
edad, se asume que la precisión de esta determinación es mucho más alta en individuos 
subadultos que en adultos, debido a que los cambios fisiológicos que dejan indicadores sobre 
los tejidos durante el crecimiento se suceden con una secuencia relativamente más 
conservada y constante en momentos tempranos de la ontogenia. La estimación de la edad de 
los individuos subadultos a través de la erupción de piezas resulta de fácil relevamiento y no 
implica el empleo de técnicas invasivas (Demirjian, 1978).  
En este trabajo de tesis se utilizaron las EC y edad dentaria (ED) dependiendo de las muestras 
utilizadas. En aquellas muestras cuya EC es conocida se utilizó la EC. En aquellas muestras en 
que la EC no está disponible, debió ser estimada a partir de la ED mediante la inspección 
escópica de la superficie oclusal (Ubelaker, 1980) (Fig. 6.2). Si bien los antecedentes 
presentados sugieren una fuerte relación entre ambas edades, las leves variaciones 
poblacionales respecto del momento exacto de erupción de las piezas dentarias hacen que no 
pueda considerarse metodológicamente válido utilizar ambos criterios en la misma 
comparación o análisis.  
La observación de la erupción dentaria es útil entre los 6 meses y cerca de los 3 años para la 
dentición decidua y cerca de los 5-6 años hasta los 15 para la permanente. Luego de este 
momento, el evento dentario más conspicuo es la erupción del tercer molar, el cual presenta 
una muy amplia variación en el tiempo de ocurrencia dentro y entre las poblaciones 




(Tompkins, 1996; Liversidge, 2003). Debido a la inconsistencia de la información brindada por 
el tercer molar para delimitar el comienzo de la etapa adulta, se utilizó la obliteración de la 
sincondrosis esfenooccipital como criterio (Buikstra y Ubelaker, 1994; White y Folkens, 2005; 
Sardi et al., 2008). La edad asignada a los individuos con la sincondrosis obliterada (adultos) 
fue de 21 años en todos los casos teniendo en cuenta que el cambio morfológico luego de este 
evento es limitado. Además, la estimación de la edad en este segmento presenta un error muy 
alto (Meindl y Lovejoy, 1985). Por esta razón, en esta tesis no se dividieron etapas dentro de la 
adultez. 
 
6.1.5 Etapas etarias y definiciones de grupos en estudios ontogénicos 
 
Una manera de evaluar el cambio ontogénico es a partir de la división en etapas considerando 
la discretización de eventos clave del desarrollo que constituyen los límites de cada etapa. Esta 
división es útil porque se encuentra fuertemente asociada con la edad cronológica así como 
con variables que hacen a la historia de vida.  
Bogin (1999, 2003) distingue cinco etapas principales para la ontogenia de la especie humana: 
infancia, niñez, juventud, adolescencia y adultez. La infancia abarca desde el nacimiento hasta 
el fin del amamantamiento y se caracteriza por una fuerte dependencia de los cuidados 
parentales, desarrollo de la dentición decidua y una alta tasa de crecimiento somático. Desde 
el fin del amamantamiento y hasta los 6-7 años (erupción del primer molar) se extiende la 
niñez durante la cual ocurren una gran cantidad de cambios en aspectos fisiológicos, cognitivos 
y de comportamiento. La juventud se extiende según Bogin (2003) hasta las edades de 10-12 
años (erupción segundo molar) y se caracteriza por la capacidad de autoalimentación y por 
importantes transiciones cognitivas que permiten el aprendizaje de capacidades económicas y 
sociales. Luego comienza la adolescencia, en la que ocurre la maduración sexual, un marcado 
aumento en la talla y el desarrollo de características sexuales secundarias. Hacia los 18 años 
comienza la vida adulta. 
En esta tesis y considerando las edades cronológica y dentaria se definieron cuatro categorías 
etarias: Infancia-Niñez (EC: desde el nacimiento hasta 6 años de edad; ED: previo a la erupción 
del primer molar), Juventud (EC: entre 7 y 12 años; ED: el primer molar está en el plano de 
oclusión y previo a la erupción del segundo molar), Adolescencia (EC: entre 13 y 17 años; ED: el 
segundo molar está emergido y previo a la obliteración de la sincondrosis esfenooccipital) y 
Adultez (EC: a partir de los 18 años; ED: la sincondrosis esfenooccipital está completamente 
fusionada). 






Figura 6.2. Esquema para la estimación de edad en subadultos a partir de la emergencia dentaria (Ubelaker, 1980). 
 




Cabe aclarar que la categoría Infantil (Bogin, 1999, 2003), la cual abarca desde el nacimiento 
hasta el fin del amamantamiento, no fue considerada exactamente en estos términos debido a 
que su límite es muy variable entre poblaciones y difícil de establecer certeramente en las 
muestras con las que contamos. Se trata además, de una categoría generalmente poco 
representada en muestras osteológicas por lo que las comparaciones no resultarían en muchos 
casos posibles. Por ello, los individuos desde su nacimiento hasta la edad de emergencia del 
primer molar se incluyeron conjuntamente en la etapa Infancia-Niñez, siguiendo lo propuesto 




6.2.1 Morfometría geométrica 
 
Esta tesis aborda la problemática del cambio morfológico a través de un enfoque 
morfométrico. La morfometría constituye el estudio cuantitativo de la variación en forma y su 
covariación con otras variables (Bookstein, 1991; Adams et al., 2004). Como tal, se ocupa de la 
descripción y el análisis estadístico de la variación morfológica dentro y entre muestras de 
organismos que se diferencian como resultado del crecimiento, tratamientos experimentales o 
evolución (Rohlf y Marcus, 1993).  
Desde la década del 60 se hicieron comunes los estudios morfométricos basados en grupos 
amplios de medidas lineales, índices o ángulos que se analizaban conjuntamente mediante 
métodos de estadística multivariados. Esta aproximación tiene una serie de limitaciones. Uno 
de ellos se refiere a la diferente escala de las variables relevadas dado que éstas pueden medir 
estructuras de tamaño muy diferente dentro de un mismo objeto o individuo; por ejemplo el 
ancho facial y el ancho nasal. Otro problema se relaciona a la homología de las mediciones 
tomadas en individuos diferentes; por ejemplo, la longitud de las mandíbulas de un reptil y un 
mamífero pueden dar valores similares, pero no constituyen medidas homólogas (Adams et 
al., 2004). Además, la representación gráfica y visualización de los resultados es también 
bastante limitada con los métodos morfométricos tradicionales (Rohlf y Marcus, 1993).  
El presente trabajo se encuadra metodológicamente dentro de la morfometría geométrica. 
Esta aproximación comenzó a desarrollarse hacia la década de 1980, y consiste en el análisis de 
la morfología a partir del relevamiento de coordenadas cartesianas en dos y tres dimensiones 
de puntos homólogos en diferentes estructuras anatómicas. Este enfoque pretende describir 
la variación como cambios en la geometría de las estructuras. La definición de forma (shape) 
consiste en toda la información que persiste una vez que los efectos de la posición, la rotación 
y la escala han sido removidos (Rohlf y Slice, 1990). Sobre las coordenadas relevadas se emplea 




algún procedimiento de superposición para lograr retener la información puramente de forma. 
Uno de los métodos más usados para este fin es el Análisis Generalizado de Procrustes (AGP), 
conocido en sus primeros tiempos como Análisis Generalizado de Cuadrados Mínimos. Aquí las 
configuraciones se superponen usando mínimos cuadrados como parámetros de traslación y 
rotación. En primer lugar, el centroide de cada configuración que corresponde a cada 
espécimen se traslada al origen y todas las configuraciones se escalan a una unidad de tamaño 
común. Por último, se rotan hasta minimizar las diferencias cuadradas en las distintas 
configuraciones tomando una configuración como referencia. Este proceso es iterativo y se 
continúa hasta encontrar la forma promedio (Rohlf, 1999). A partir de este punto, las 
diferencias de forma entre los individuos pueden ser analizadas como diferencias en las 
coordenadas ahora ajustadas, conocidas como coordenadas de forma (Fig. 6.3). El tamaño, por 
otro lado, suele analizarse a partir del tamaño del centroide (centroid size) que resulta igual a 
la raíz cuadrada de la suma de las distancias al cuadrado desde un conjunto de puntos al 
centroide que estos puntos definen (Bookstein, 1989, 1991). En muchos de los análisis el 




Figura 6.3. Coordenadas que describen la morfología del neurocráneo antes (a) y después (b) de escalar ambas  








6.2.2 Coordenadas de puntos para la descripción del cráneo 
 
En todas las muestras se registraron coordenadas de puntos morfométricos (landmarks y 
semilandmarks) en tres dimensiones solo sobre la parte izquierda del cráneo (o derecha en 
aquellos casos en los que alguna estructura estuviese dañada) con el fin de evitar redundancia 
de información respecto de estructuras simétricas. Los landmarks se definen como puntos 
anatómicos discretos que preservan la homología, es decir que pueden ser reconocidos en 
todos los individuos de una muestra o población (Bookstein, 1991;  Zelditch et al., 2004). En 
aquellas estructuras donde la definición de homología es más difusa, se emplearon 
semilandmarks (sml), es decir puntos distribuidos sobre curvas o superficies homólogas que 
resultan útiles para describir la forma cuando se carece de rasgos anatómicos conspicuos 
(Bookstein, 1997). Particularmente en este trabajo se registraron un número de 
semilandmarks igualmente espaciados entre algunos landmarks para describir contornos. 
Previo al tratamiento estadístico, los semilandmarks fueron reemplazados a lo largo de las 
curvas de los contornos usando una interpolación lineal entre los puntos de la curva original 
(Reddy et al., 2004).  
El registro de landmarks y semilandmarks fue realizado mediante dos dispositivos. Para la 
muestra FL se contó con reconstrucciones tridimensionales obtenidas a partir de tomografías 
computarizadas sobre las cuales se digitalizaron los puntos utilizando Avizo 6.0 software 
(Visualization Science Group). Si bien este soporte resulta el más conveniente para este tipo de 
estudios morfométricos su elevado costo hace difícil su aplicación extendida. El resto de las 
muestras fueron estudiadas a partir de los puntos obtenidos usando un brazo digitalizador 
(microscribe) Inmersion Microscribe G2X (Inmersion Corp., San José, California, Estados 
Unidos). Previo al registro definitivo de las coordenadas se efectuó una prueba de error 
intraobservador (ver Anexo I).  
El conjunto completo de landmarks y semilandmarks relevados se representa en la Fig. 6.4. Sus 
definiciones se precisan en la Tabla 6.2. 
En los análisis que conforman el corpus de resultados de esta tesis se incluyeron en cada caso 
un subconjunto de los mismos, dependiendo de la problemática en particular y de las 
características de cada muestra. Por ello, en el desarrollo de cada capítulo de resultados se 
describen aquellos puntos craneométricos incluidos en los análisis así como la justificación 
correspondiente para su uso.  
  





Figura 6.4. Localización de landmarks y semilandmarks empleados. 








Tabla 6.2. Definiciones de landmarks y semilandmarks (sml). La ubicación de cada uno se representa en la Figura 6.4 
 
Número Denominación Definición 
1 Prostion (pr)  Punto más inferior en la línea media sobre el borde alveolar anterior entre ambos 
incisivos centrales 
 
2 Subespinal (ss) Punto más profundo visto de perfil por debajo de la espina nasal anterior 
 
3 Nasoespinal (ns)  Punto donde la línea tangente a las dos curvas del borde más bajo de la apertura 
nasal cruza el plano medio 
 
4 Alar izquierdo (ali) Punto más lateral izquierdo de la apertura nasal en el plano transversal 
 
5 Nasofrontal (nf)  Punto de articulación entre nasal, frontal y apófisis del maxilar 
 
6 Nasion (na)  Intersección de la sutura frontonasal y el plano medio, medida sobre el frontal 
 
7 Lagrimal (lm) Punto de intersección de la cresta posterior lagrimal con la sutura frontolagrimal 
 
8 Dacrion (dk)  Punto en la intersección de la sutura maxilolagrimal y el hueso frontal 
 
9 Sml órbita1  
 
10 Formamen óptico (fop)  Punto sobre el borde superior de la órbita que se encuentra debajo del foramen 
óptico 
   
11 Supraorbitario (so)  Punto más superior en el margen superior de la órbita 
 
12 Sml órbita2   
 
13 Frontomalar anterior (fma)  Punto más anterior de la sutura frontomalar 
 
14 Ectoconquio (ek)  Intersección de la superficie anterior del borde lateral de la órbita y la línea que 
divide transversalmente la órbita 
15 Sml órbita3  
 
16 Orbital (or) Punto más inferior en el margen inferior de la órbita 
 
17 Cigoorbital (zo)  Intersección del margen orbital y la sutura cigomaxilar 
 
18 Frontomalar temporal (fmt) Punto más lateralmente situado en la sutura frontomalar 
 
19 Prominencia yugal (pj) Punto en la prominencia entre el frontomalar temporal y el yugal 
 
20 Yugal (ju)  Punto en el vértice del ángulo formado por las líneas tangenciales al borde 
vertical posterior y el borde horizontal superior del malar 
 
21 Alvéolo maxilar1 (am1) Entre la arcada cigomática y el cigomaxilar anterior se posicionan dos puntos 




22 Alvéolo maxilar2 (am2) Entre la arcada cigomática y el cigomaxilar anterior se posicionan dos puntos 




23 Cigomaxilar anterior (zma)  Intersección entre la sutura cigomaxilar y el límite de la inserción del músculo 
masetero en la superficie facial inferior 
 
24  Sml cigomático1  
 




Tabla 6.2 (continuación). Definiciones de landmarks y semilandmarks  
 
Número Denominación Definición 
25 Sml cigomático2  
 
26 Cigotemporal inferior (zti) Punto inferior de la sutura entre los huesos temporal y cigomático 
 
27 Cigion (z) Punto más lateral en el arco cigomático 
 
28 Cigotemporal superior (zts)  Punto superior de la sutura entre los huesos temporal y cigomático 
 
29 Sml cigomático3  
 
30 Sml cigomático4  
 
31 Cigomático posterior (zp)  Punto más posterior del arco cigomático sobre el temporal 
 
32 Frontotemporal (ft)  Punto donde la línea temporal alcanza su posición más anteromedial 
 
33 Estefanion superior (sts) Intersección de la sutura coronal con la línea temporal superior 
 
34 Estefanion inferior (sti)  Intersección de la sutura coronal con la línea temporal inferior 
 
35 Esfenion (sphn) Punto de encuentro de la sutura coronal con la sutura esfenoparietal 
 
36 Pterion (pt)  Punto de unión de los huesos parietal, temporal y esfenoides. En caso de no 
haber un punto único se debe ubicar en la mitad de la sutura esfenoparietal  
 
37 Asterion (as)  Punto de encuentro del temporal, parietal y occipital 
  
38 Eurion (eu)  Punto más lateral del cráneo sobre el hueso parietal  
 
39 Porion (po) 
 
Punto en el borde superior y externo del meato auditivo externo 
40 Meato auditivo anterior (maa) Punto más anterior en el meato auditivo externo 
 
41 Meato auditivo inferior (mai) Punto más inferior en el meato auditivo externo 
 
42 Meato auditivo posterior (map) Punto más posterior en el meato auditivo externo 
 
43 Mastoideo anterior (msa)  Punto más anterior de la apófisis mastoides 
 
44 Mastoideo (ms) Punto más inferior de la apófisis mastoides 
 
45 Mastoideo posterior (msp) Punto más posterior de la apófisis mastoides 
 
46 Glabela (g)  Punto más anterior en la línea media del frontal, usualmente sobre la sutura 
frontonasal 
 
47 Sml bóveda1  
 
48 Sml bóveda2  
 
49 Sml bóveda3  
 
50 Sml bóveda4  
 
51 Bregma (br) Borde posterior del frontal en el plano medio. Normalmente es el punto de 
encuentro de la sutura coronal y la sagital  
 
52 Sml bóveda5  
 
 




Tabla 6.2 (continuación). Definiciones de landmarks y semilandmarks  
 
Número Denominación Definición 
53 Vértex (v) Punto más alto en la bóveda sobre la línea media 
 
54 Sml bóveda6  
 
55 Sml bóveda7  
 
56 Sml bóveda8  
 
57 Lambda (l)  Ápice del hueso occipital en la unión con los parietales en la línea media  
 
58 Opistocráneo (op) Punto más posterior del cráneo en la línea media 
 
59 Sml bóveda9  
 
60 Inion (i) Punto localizado en la reunión de las dos líneas de las curvas occipitales 
superiores con el plano medio sagital. Las líneas occipitales que no llegan al plano 
medio se calculan como un prolongamiento de estas líneas. Comúnmente es el 
punto más prominente de la protuberancia occipital externa 
 
61 Sml bóveda10  
 
62 Opistion (o)  Punto en el borde posterior del foramen magnum sobre la línea media 
 
63 Postcanino (pc) Punto sobre el borde alveolar externo ubicado entre el canino y el primer 
premolar 
 
64 Ectomolar (ecm)  Punto más lateral en la superficie exterior del borde del proceso alveolar 
comúnmente ubicado a la altura del segundo molar. 
 
65 Paladar (pd) Punto sobre la sutura interpalatina a la altura del ectomolar 
 
66 Alveolon (alv) Punto en el paladar donde una línea que une los límites posteriores de los arcos 
alveolares cruza la línea media 
 
67 Alveolar posterior (ap)  Punto más posterior del arco alveolar 
 
68 Espina nasal posterior (enp)  Punto medial en el borde más posterior del hueso palatino que se proyecta en 
punta  
 
69 Esfenotemporal (spht) Punto más externo del surco localizado delante de la cresta esfenotemporal 
 
70 Hormion (ho)  Punto localizado en la intersección del vómer con el cuerpo del esfenoides en la 
línea media, entre las dos alas del vómer 
 
71 Esfenobasion (sphba) Intersección de la sincondrosis esfenooccipital con la línea media 
 
72 Esfenobasion lateral (sphba lat)    Límite lateral de la sutura esfenooccipital 
73 Foramen oval (fo)  Punto más posterior del foramen oval 
 




Petroso medio (pm) Punto medio del borde interno del hueso petroso 
76 Basion (ba)  Borde anterior del foramen magnum en la línea media  
 
77 Foramen magnum lateral (fml)   Punto sobre el borde lateral del foramen magnum en el límite posterior del 
cóndilo occipital 
 
78 Glenoideo (gl)  Punto más posterior de la fosa glenoidea 




La organización de los resultados de esta tesis está dada por la división del neurocráneo, el 
esqueleto facial medio y la región orbital. Más allá de los criterios biológicos que fundamentan 
esta decisión, las muestras disponibles en general no reunían las características necesarias 
para que sobre ellas se analicen conjuntamente estas tres regiones. Mientras que en FL la 
mayor parte de las TCCs no contaban con una representación de la región facial media, las 
muestras sudamericanas como Ch, PG, SP presentaban muchos de sus cráneos con 
deformación artificial afectando especialmente la bóveda. Por ello, en los capítulos 7 y 8 se 
utilizaron muestras particulares de acuerdo a los landmarks y semilandmarks que pudieron 
relevarse.   
 
6.2.3 Análisis morfométricos y estadísticos para el análisis de la integración ontogénica 
 
A través  de los objetivos y las hipótesis centrales de este trabajo de tesis se busca conocer los 
patrones y el grado de integración morfológica de los rasgos craneofaciales y establecer 
comparaciones entre poblaciones respecto de estos aspectos. Los métodos estadísticos para la 
evaluación de la integración pueden ser divididos en heurísticos, teóricos y experimentales. 
Mientras que los primeros exploran las correlaciones numéricas entre rasgos de un sistema, 
los acercamientos teóricos evalúan modelos previamente generados a partir de datos 
empíricos. Por su parte, los acercamientos experimentales proveen la posibilidad de evaluar 
directamente los cambios genéticos y ambientales y considerar sus consecuentes ajustes 
fenotípicos sobre especies animales de distinta distancia filogenética (Chernoff y Magwene, 
1999; Bruner y Ripani, 2008).  
Así es posible avanzar en el estudio de la integración morfológica tanto a través de la 
generación de hipótesis a priori como de un diseño exploratorio a partir del cual se generan 
hipótesis a posteriori. En esta tesis, se abordaron objetivos que requieren un acercamiento 
heurístico en el que el análisis no parte de hipótesis previas, así como algunos que evalúan 
expectativas derivadas de los antecedentes y el estado de conocimiento de diversos temas. Al 
tratarse de un trabajo sobre muestras osteológicas humanas, la perspectiva experimental no 
fue explorada.   
En todos los casos, los acercamientos estadísticos a la integración morfológica se basan en 
alguna medida de asociación. Las dos medidas de asociación más ampliamente utilizadas en 
estadística son la correlación y la covarianza.  
La covarianza de dos rasgos A y B es igual a: 
∑ (     )(     )
 
   
 
 




donde μ es el promedio de cada uno de los rasgos y n es el número de individuos. Para 
estimaciones muestrales se utiliza n-1. 
La fórmula de correlación representa el mismo cálculo solo que se realiza una estandarización  
para que la varianza sea igual a 1:  
∑ (     )(     )
 
   
      
 
donde SA y SB son las desviaciones estándar de ambos rasgos.  
Así la covarianza retiene información acerca de la escala original de los rasgos, la cual se pierde 
con el coeficiente de correlación. En estudios de evolución morfológica en general y de 
integración en particular se tiende a usar matrices de V/CV ya que combinan dos aspectos 
fundamentales de la variación cuantitativa: la variación de cada rasgo (varianza) y entre los 
pares de rasgos (covarianza). Una matriz de V/CV es simétrica ya que presenta tantas 
columnas y filas como rasgos se incluyen en los análisis y contiene las varianzas de cada uno de 
ellos en su diagonal.  
A continuación se describen los métodos estadísticos basados en la asociación de variables 
morfométricas utilizados a lo largo de esta tesis. En los capítulos siguientes cada uno de estos 
análisis será desarrollado en función de hipótesis específicas. 
 
Relative warps. Análisis de componentes principales  
El análisis de componentes principales es un método empleado para la reducción de la 
dimensionalidad en estudios con múltiples variables (Jollife, 2002). Su objetivo principal es 
ordenar este patrón complejo y hacerlo de más sencilla interpretación mediante la 
construcción de nuevos ejes (componentes principales) que son combinaciones lineales 
ortogonales entre sí de las variables originales (Zelditch et al., 2004). Dentro de este esquema 
reordenado cada eje resume un porcentaje dado de variación sucesivamente menor en los 
siguientes ejes. A su vez cada una de las variables originales aporta una cantidad determinada 
de variación a cada uno de los ejes. En el contexto de la morfometría geométrica, el análisis de 
componentes principales se realiza sobre la variación de forma y suele denominarse análisis de 
relative warps (ARW) donde cada eje o relative warp (RW) constituye un autovector de la 
matriz de V/CV de las coordenadas de forma (Bookstein, 1991).  
En tanto que los RWs son construidos a partir de la covariación existente entre las 
coordenadas de forma, en el estudio de la integración morfológica este análisis se utiliza para 
describir asociaciones entre rasgos (Goswami y Polly, 2010). En general las variables 
morfométricas se encuentran altamente asociadas ya que están bajo la influencia de factores 
del desarrollo y funcionales compartidos. Por lo tanto, la descripción de los principales ejes 




constituye un paso indispensable en los análisis de esta tesis al permitir delinear cómo se 
asocian los rasgos más variables de un conjunto dado de datos morfométricos. Es de esperar 
que en estructuras altamente integradas pocos RWs resuman gran parte de la variación debido 
a que existe una importante covariación entre ellos, mientras que en estructuras de limitada 
integración la variación esté descripta por más ejes de comportamiento independiente. La 
posición relativa de cada individuo a lo largo de los ejes, así como la visualización del cambio 
morfológico que resume cada uno de ellos, resulta una herramienta clave para el análisis de 
las muestras. A su vez, la organización de los datos de esta manera permite la evaluación de la 
relación entre los RWs y variables de relevancia ontogénica como la edad y el TC. 
 
ANOVA y Kruskal-Wallis 
La comparación entre grupos ontogénicos de las medias de algunas variables como el TC se 
llevó a cabo mediante Análisis de la Varianza (ANOVA) en el caso de que dicha variable 
cumpliera con la normalidad de la distribución y la homogeneidad de sus varianzas. El 
estadístico F para el ANOVA representa un cociente entre una estimación de la varianza entre 
las medias de los grupos sobre una estimación de la varianza dentro de los grupos. Si las 
medias de los distintos grupos son iguales ambos términos del cociente serán similares y el F 
tenderá a 1, mientras que de existir diferencias entre las muestras, el valor del numerador será 
mayor y el valor de F más elevado. En caso de obtener un F significativo, es necesario realizar 
algún análisis post-hoc que permita identificar entre qué pares de grupos están dadas esas 
diferencias. En esta tesis se utilizó el test HSD de Tuckey.  
Cuando la normalidad de la distribución o la homogeneidad de las varianzas no fueron 
comprobadas se utilizó una versión no paramétrica del ANOVA, el  Kruskal-Wallis. Mediante 
este análisis se obtiene un estadístico H que indica si las muestras presentan medianas 
similares.  
 
F de Goodall 
Es un método equivalente al ANOVA pero realizado sobre las coordenadas de forma. El 
estadístico se obtiene realizando el cociente de las distancias de Procrustes al cuadrado entre 
las medias de cada grupo y la suma de las distancias de Procrustes al cuadrado entre cada 
espécimen y la media de su grupo (Goodall, 1991).  
Este análisis ha sido empleado para establecer diferencias en el estado madurativo de la forma 
entre etapas etarias consecutivas con el fin de conocer si distintas estructuras presentan una 
variación ontogénica coordinada en el tiempo (Bastir et al., 2006). Bajo el presupuesto de que 
este cambio coordinado puede brindarnos alguna información respecto de factores comunes 




afectando distintas estructuras, el análisis de la F de Goodall resulta una herramienta 
metodológica útil para evaluar integración morfológica.  
 
Análisis de similitud de matrices 
La matriz de V/CV muestra cuál es la asociación entre cada par de rasgos y por lo tanto permite 
caracterizar el patrón de covariación general. En un conjunto de coordenadas de forma que 
describen una estructura anatómica pueden observarse agrupamientos de variables que 
covarían más fuertemente o bien variables con muy leve relación. Esto brinda un esquema de 
cómo se integran los rasgos y la comparación de matrices de V/CV correspondientes a distintos 
grupos permite evaluar en qué medida se comparte el patrón de covariación. En este trabajo, 
las matrices de V/CV de rasgos craneofaciales fueron comparadas entre distintas etapas del 
desarrollo para establecer cambios ontogénicos en el patrón de covariación.  
La comparación de matrices de V/CV se realizó mediante dos análisis: correlación de matrices y 
random skewers. La información brindada por ambos debería mostrar una tendencia 
consistente y similar, aunque al estar basados en principios distintos, su uso paralelo nos 
puede dar una idea más completa de las diferencias y semejanzas respecto de los patrones de 
covariación.  
La correlación de matrices es una medida de asociación entre dos matrices de V/CV y puede 
ser entendida como una extensión del cálculo del coeficiente de correlación de Pearson. El 
coeficiente obtenido mediante este análisis puede variar entre 1 cuando las matrices son 
idénticas, 0 cuando no existe similitud entre ellas y -1 en el caso de que sean estructuralmente 
especulares (Marroig y Cheverud, 2001). La probabilidad es calculada comparando la matriz 
observada con una distribución generada a partir de correlacionar la matriz de referencia con 
un número de nuevas matrices obtenidas por la permutación al azar de las originales. Sin 
embargo, al evaluar cualquier medida de similitud de matrices es necesario tener presente el 
máximo posible de correlación entre las matrices observadas, ya que este máximo nunca es 1 
cuando se comparan dos matrices derivadas de distintos grupos de datos empíricos. Por ello se 
calcula la correlación máxima (Rmax), la cual corresponde a (tA*tB)
0,5, donde tA y tB son las 
repetibilidades de las matrices A y B correlacionadas. La repetibilidad de las matrices se calculó 
remuestreando 1000 veces las coordenadas de forma y sus respectivas matrices de V/CV; la 
correlación de matrices promedio entre éstas y las originales se considera como una 
estimación de t. Luego, la correlación de matrices ajustadas (Radj) es igual al cociente entre la 
correlación observada Robs y la máxima Rmax (Cheverud, 1996; Marroig y Cheverud, 2001).  
El método de random skewers evalúa la similitud de dos matrices de asociación a partir de las 
respuestas de ambas a la selección (Cheverud et al., 1983; Cheverud, 1996). Concretamente, 




se generan un número de vectores de selección aleatorios, cada uno de los cuales se aplica a 
ambas matrices de V/CV y se registran los vectores respuesta. A partir de ello se calcula la 
correlación de los vectores como medida de co-linealidad de las respuestas de selección en el 
espacio morfométrico multivariado. Así, 
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indica el cálculo del vector de correlación (Cheverud et al., 1983; Cheverud, 1996).   
Finalmente se utiliza el vector de correlación promedio de todos los cómputos realizados a 
partir de los vectores de selección aleatorios como una medida general de la similitud de 
matrices, cuyos valores pueden oscilar entre 1 cuando ambas matrices son iguales y 0 en el 
caso en que no compartan rasgos de su estructura (Cheverud y Marroig, 2007). La probabilidad 
estadística se obtiene comparando el vector de correlación observado frente a la distribución 
de los vectores correlación entre los vectores al azar (Cheverud, 1996). 
 
Varianza de los autovalores  
Este análisis estima el grado de relación entre rasgos y brinda por lo tanto, información sobre 
la magnitud de la integración morfológica. En este trabajo resulta de interés establecer en qué 
etapas ontogénicas la integración morfológica de una región anatómica es más marcada y 
cuándo hay mayor independencia entre los rasgos considerados.  
A partir de una matriz de asociación de datos morfométricos, se evalúa la dispersión de sus 
autovalores, cada uno de los cuales es igual a la cantidad de varianza distribuida a lo largo del 
correspondiente autovector. La integración morfológica lleva a la concentración de la variación 
en unas pocas dimensiones y a que las diferencias entre los autovalores aumenten, situación 
en la cual aumenta la varianza de los mismos. En fenotipos con bajos niveles de integración la 
varianza de los autovalores será baja, mientras que altas varianzas se corresponden con 
fenotipos muy integrados (Wagner, 1984; Cheverud et al., 1989; Pavlicev et al., 2009).  
Este análisis fue originalmente propuesto para matrices de correlación (Wagner, 1984), 
aunque en estudios recientes de integración morfológica fue aplicado a matrices de V/CV 
(Young, 2006; Jamniczky y Hallgrímsson, 2009; Young et al., 2009; Gonzalez et al., 2011b; 




Martínez-Abadías et al., 2011). En este último caso, es necesario aplicar una corrección al valor 
de varianza de autovalores crudo a fin de que ajuste el efecto de la variación propia de cada 
una de las matrices y permita así, comparar los valores de distintas muestras de interés 
(Hallgrímsson et al., 2007). Este punto resulta de especial relevancia en estudios ontogénicos 
donde grupos de distintas edades cuentan con importantes diferencias respecto del grado 
variación. Para ello se escala la varianza de los autovalores por la varianza total contenida en la 
traza de la matriz de V/CV (Young, 2006) y se obtiene un índice estandarizado de la varianza de 
los autovalores (IEVA). Las desviaciones estándar y rangos de variación de este índice son 
estimados mediante remuestreo con reemplazo en 1000 iteraciones.  
 
Coeficiente RV 
Si una estructura muestra conjuntos de rasgos con fuertes asociaciones entre sí y baja 
asociación con otros conjuntos, se asume que se trata de una estructura modular. En esta tesis 
se evaluaron una serie de hipótesis de modularidad tomando como referencia los 
antecedentes que describieron regiones con características biológicas diferentes que las 
podrían hacer relativamente independientes. Es decir, basados en el estado de conocimiento 
sobre el desarrollo y otros aspectos de las distintas estructuras anatómicas, se analizaron 
modelos de modularidad.  
El coeficiente RV representa una medida de la fuerza de asociación entre dos conjuntos de 
variables o sea de modularidad. Introducido al contexto de la morfometría por Klingenberg 
(2009) se aplica para testear hipótesis de modularidad generadas a priori con base en diversos 
criterios. Al combinar las variables de dos conjuntos se obtiene una matriz con la siguiente 
estructura: 
  [
     
     
]  
 
donde los bloques de las diagonales S1 y S2 corresponden a las matrices de V/CV de los dos 
conjuntos de variables, mientras que el bloque S12 y su transpuesta S21 corresponden a la 
matriz de V/CV de los dos conjuntos. 
El coeficiente RV se obtiene al relacionar la suma de los elementos de S12 y S21 con la suma de 
S1 y S2, obteniendo de esta manera un valor de la proporción de covariación entre los 
conjuntos y variación dentro de cada conjunto. En otras palabras, se compara la V/CV 
intermódulo frente a la intramódulo del siguiente modo:  
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Los valores que puede tomar el coeficiente varían entre 0 y 1. Cuanto más se acerca al 0, los 
conjuntos presentan más independencia o sea habría mayor modularidad. Valores más 
cercanos a 1 representan una fuerte asociación entre elementos de los distintos conjuntos de 
datos. La significación de este coeficiente se extrae calculando la proporción de coeficientes de 
valores menores que se obtienen luego de generar una distribución al azar permutando los 
datos originales. Se utilizó una cantidad de permutaciones de 10000.  
 
Singular warps. Partial Least Squares 
La relación entre las regiones del cráneo a lo largo de la ontogenia se analizó mediante Partial 
Least Squares, una técnica estadística empleada para explorar la covariación entre dos 
conjuntos (bloques) de variables que son definidas previamente y que al estar basada en la 
descomposición de valores singulares de la matriz de V/CV, se conoce también como análisis 
de singular warps (ASW). El procedimiento consiste en encontrar pares de ejes no 
correlacionados (uno por bloque de datos) que representen nuevas combinaciones (singular 
values) de las variables originales. A diferencia del análisis de regresión, donde existe una 
variable o conjunto de variables dependiente/s y otra/s variables independientes, el ASW 
supone un tratamiento isométrico de ambos bloques de variables. Cada uno de estos ejes 
resume el máximo nivel de covariación entre bloques y los sucesivos ejes representan en 




La variación de tamaño afecta en forma generalizada al organismo lo cual tiende a producir 
una integración global de las variables de forma. En este sentido resulta relevante la 
evaluación del efecto alométrico sobre los patrones de covariación de las muestras analizadas. 
Para ello, se utilizó el procedimiento sugerido por Klingenberg (2009) que consiste en aplicar 
una regresión multivariada de las coordenadas de forma versus el TC para caracterizar la 
alometría, tal como lo propone Monteiro (1999) y luego utilizar los residuos de esa regresión 
como variables de forma libres de efecto alométrico. Estos residuos son analizados por algunas 
de las técnicas antes mencionadas como ASW y coeficiente RV y se comparan los resultados 
antes y después de haber ajustado este efecto (Klingenberg, 2009). 
 




Los análisis fueron realizados mediante los siguientes programas de análisis morfométrico y 
estadístico: MorphoJ (Klingenberg, 2011), Morphologika (O’Higgins y Jones, 1998), Resample 
(Reddy et al., 2004), Skewers (Revell, 2007), Pop-tools (Hodd, 2010). También se emplearon 
rutinas especialmente diseñadas para R 2.15.0 (R Development Core Team, 2012). 
 
6.2.4 Algunos aspectos metodológicos previos al estudio de la integración ontogénica 
 
En estudios comparativos y más aun cuando se incluyen series ontogénicas, surgen una serie 
de problemas vinculados a las características de las muestras. El tamaño muestral, por 
ejemplo, afecta los análisis en morfometría geométrica (Cardini y Elton, 2007). A su vez, el 
dimorfismo sexual suele ser una fuente de variación craneofacial dentro de las poblaciones.  
Otro aspecto a destacar es que en tanto la mayor parte de los análisis estadísticos y 
morfométricos se basan en matrices de V/CV, la variación que cada grupo o submuestra 
presente afectará los análisis y las comparaciones. En este sentido una estimación de la 
varianza de la forma de cada grupo fue importante para la interpretación de los resultados 
obtenidos  
A fin de evaluar la potencial influencia de estos aspectos se hicieron una serie de análisis 
preliminares que se presentan en el Anexo II.  
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7.1 Integración ontogénica del neurocráneo  
 
La integración ontogénica del neurocráneo se abordó considerando la bóveda y la base. Tal 
como se precisó anteriormente (ver capítulo 3), estas regiones representan una división 





La descripción y el análisis de la integración de la bóveda y la base se realizaron tomando como 
objeto principal las tomografías computarizadas de FL. Esta elección se basa en que la 
muestra: 1) cuenta con una adecuada representación de los estadios ontogénicos tempranos 
que resultan especialmente relevantes ya que el cambio morfológico del neurocráneo cesa 
temprano en la vida postnatal; 2) no presenta deformaciones craneanas de tipo artificial, un 
hecho que afecta la bóveda y la base y es muy común en colecciones arqueológicas.  
Se emplearon 139 individuos sobre los que se relevó un conjunto de 41 landmarks y 
semilandmarks que describen la bóveda y la base craneana (Tabla 7.1). En la Tabla 7.2 se 
detallan los tamaños muestrales para cada etapa ontogénica en base a la EC. Las coordenadas 
de landmarks y semilandmarks (previamente deslizados) fueron ajustadas mediante AGP y se 
obtuvo un conjunto de coordenadas de forma y el TC. 
 
Tabla 7.1. Landmarks y semilandmarks empleados. Se indica la región neurocraneana a la que pertenece, así como 
su ubicación en los modelos de modularidad evaluados (ver más adelante) (ver Tabla 6.2 y Fig. 6.3 para descripción 
de los landmarks y semilandmarks) 
 
Número (Tabla 6.2) Denominación Región Modularidad 
32 Frontotemporal Bóveda Anterior Lateral 
33 Estefanion superior Bóveda Anterior Lateral 
34 Estefanion inferior Bóveda Anterior Lateral 
35 Esfenion Bóveda Anterior Lateral 
36 Pterion Bóveda Anterior Lateral 
37 Asterion Bóveda Posterior Lateral 
38 Eurion Bóveda Posterior Lateral 
39 Porion Base Posterior Lateral 
40 Meato auditivo anterior Base Posterior Lateral 
41 Meato auditivo inferior Base Posterior Lateral 




Tabla 7.1 (continuación). Landmarks y semilandmarks empleados 
  
Número (Tabla 6.2) Denominación Región Modularidad 
42 Meato auditivo posterior Base Posterior Lateral 
43 Mastoideo anterior 
 
Base Posterior Lateral 
44 Mastoideo Base Posterior Lateral 
45 Mastoideo posterior Base Posterior Lateral 
46 Glabela Bóveda Anterior Medial 
47 Sml bóveda1 Bóveda Anterior Medial 
48 Sml bóveda2 Bóveda Anterior Medial 
49 Sml bóveda3 Bóveda Anterior Medial 
50 Sml bóveda4 Bóveda Anterior Medial 
51 Bregma Bóveda Anterior Medial 
52 Sml bóveda5 Bóveda Posterior Medial 
53 Vértex Bóveda Posterior Medial 
54 Sml bóveda6 Bóveda Posterior Medial 
55 Sml bóveda7 Bóveda Posterior Medial 
56 Sml bóveda8 Bóveda Posterior Medial 
57 Lambda Bóveda Posterior Medial 
58 Opistocráneo Bóveda Posterior Medial 
59 Sml bóveda9 Bóveda Posterior Medial 
60 Inion Base Posterior Medial 
61 Sml bóveda10 Base Posterior Medial 
62 Opistion Base Posterior Medial 
69 Esfenotemporal Base Anterior Lateral 
70 Hormion Base Anterior Medial 
71 Esfenobasion Base Posterior Medial 
72 Esfenobasion lateral Base Posterior Lateral 
73 Foramen oval Base Anterior Lateral 
 
 




Tabla 7.1 (continuación). Landmarks y semilandmarks empleados 
 
Número (Tabla 6.2) Denominación Región Modularidad 
74 Foramen carotideo Base Posterior Lateral 
75 
 
Petroso medio Base Posterior Lateral 
76 Basion Base Posterior Medial 
77 Foramen magnum lateral Base Posterior Lateral 
78 Glenoideo Base Posterior Lateral 
 
Tabla 7.2. Composición por edad y sexo de la muestra analizada 
 
n n subadultos n Infancia-Niñez n Juventud n  Adolescencia n Adultez 
139 73 19 (F=7, M=12) 27 (F=11, M=16) 27 (F=15, M=12) 66  (F=51, M=15) 
 
  F: femenino, M: masculino 
 
7.1.2 Hipótesis y métodos  
 
De acuerdo con los antecedentes presentados previamente sobre el desarrollo del 
neurocráneo se plantean una serie de expectativas e hipótesis derivadas de las mismas: 
1) Es esperable que el TC y las coordenadas de forma del neurocráneo presenten 
modificaciones durante la vida postnatal. En tanto el crecimiento del cerebro es el principal 
factor que influye en la expansión del neurocráneo, es plausible que el TC deje de variar 
significativamente una vez que cesa el crecimiento del cerebro, lo que ocurre alrededor de los 
6 años cuando el volumen de este órgano ya tiene cerca del 95% del tamaño adulto (Lenroot y 
Giedd, 2006). La forma del neurocráneo podría cambiar hasta más avanzada la ontogenia 
como producto de diversos factores cuya influencia se expresa sobre la superficie 
ectocraneana. Por ejemplo, el crecimiento y la acción de músculos voluntarios, si bien no 
produciría un cambio global podría influenciar localmente el desarrollo óseo del neurocráneo. 
En tanto la bóveda y la base presentan algunas características distintas en su desarrollo, 
podrían mostrar diferencias en sus patrones de cambio ontogénico evidenciando su relativa 
independencia.  
- Hipótesis 1.a (H1.a). El tamaño del neurocráneo cambia a lo largo de la ontogenia 
hasta la edad en que el cerebro deja de crecer.  
- Hipótesis 1.b (H1.b). La forma del neurocráneo varía ontogénicamente hasta etapas 
más avanzadas que aquellas en que el tamaño se modifica.  
- Hipótesis 1.c (H1.c). La bóveda y la base se diferencian en el patrón de cambio 
ontogénico en tamaño y forma. 




Estas hipótesis se abordaron a través de una comparación entre grupos etarios de las medias 
del TC y de las coordenadas de forma por ANOVA y F de Goodall, respectivamente. Esto 
permitió evaluar a partir de qué etapa ontogénica cesa el cambio en cada uno de estos 
aspectos de la morfología. Complementariamente, los principales ejes de variación de forma 
obtenidos mediante ARW fueron graficados distinguiendo los grupos etarios. A través de la 
inspección de la relación entre los RWs con las variables de edad y tamaño se infirieron las 
principales tendencias ontogénicas de variación. Las relaciones de los RWs con la edad y el TC 
se exploraron mediante una prueba de correlación. A través de una regresión con todas las 
coordenadas de forma respecto del LNTC se evaluó si la forma es explicada en alguna medida 
por el tamaño.  
2) La acción de factores del desarrollo comunes (e.g. cerebro) sobre distintas estructuras 
anatómicas podría promover la variación coordinada entre rasgos que pertenecen a diferentes 
regiones. Es esperable encontrar por lo tanto, conjuntos de rasgos neurocraneanos que 
presenten un cambio coordinado durante la ontogenia.  
- Hipótesis 2 (H2). Existe variación coordinada entre rasgos morfológicos de distintas 
partes del neurocráneo a lo largo de la ontogenia.   
Esta hipótesis se analizó mediante la observación y descripción de los cambios resumidos por 
los RWs que representan modificaciones ontogénicas, es decir que están relacionados con la 
edad. Para ello se llevó a cabo una representación gráfica de la variación mediante warping 
desde la forma promedio hacia las formas correspondientes a los extremos de cada RW.  
3) Si la influencia de factores que producen asociación entre rasgos neurocraneanos no se 
mantiene constante durante la vida postnatal, podrían observarse diferencias en los patrones 
de covariación entre etapas ontogénicas sucesivas.  
En la bóveda se espera que los patrones de covariación sean relativamente similares durante la 
ontogenia ya que el factor más importante que produce covariación (crecimiento cerebral) 
establecería las principales asociaciones entre rasgos tempranamente y luego las 
modificaciones de forma locales no afectarían la estructura de covariación. La base en cambio, 
se encuentra fuertemente relacionada con la región facial que se modifica hasta la 
adolescencia (Sardi y Ramírez Rozzi, 2005; Bastir et al., 2006) y con la columna vertebral, por lo 
que los patrones de covariación podrían cambiar hasta etapas más tardías. Para el 
neurocráneo en general el patrón de covariación se diferenciaría entre antes y después del 
cese del crecimiento cerebral, indicando un cambio en la manera en que se asocian la bóveda 
y la base una vez que el principal factor que las afecta conjuntamente detiene su crecimiento.  
- Hipótesis 3.a (H3.a). Los patrones de integración morfológica del neurocráneo cambian 
entre la Infancia-Niñez y Juventud cuando casi ha finalizado el crecimiento del cerebro.  




- Hipótesis 3.b (H3.b). Los patrones de integración de la bóveda se mantienen 
relativamente estables durante la ontogenia. 
- Hipótesis 3.c (H3.c). Los patrones de integración de la base cambian durante la 
ontogenia postnatal.  
Las tres hipótesis se probaron comparando los grupos etarios mediante correlación de 
matrices de V/CV y random skewers. 
4) Así como se esperan cambios en los patrones, la magnitud de la integración también sería 
variable durante la ontogenia. Esta expectativa se basa en que distintos factores se 
superponen produciendo covariación en diferentes direcciones. Las interacciones epigenéticas 
que durante la ontogenia temprana permiten los cambios en distintas partes del cráneo sin 
que sus estructuras y funciones se vean afectadas, generarían mayor integración que en los 
individuos adultos. En tanto las variaciones más notables se producen en los primeros años de 
vida, es esperable que durante ellos la integración sea de mayor magnitud.  
- Hipótesis 4. (H4). La magnitud de integración morfológica disminuye a lo largo de la 
ontogenia postnatal. Se pondrá a prueba en: 
- Hipótesis 4.a (H4.a). el neurocráneo en general. 
- Hipótesis 4.b (H4.b). la bóveda. 
- Hipótesis 4.c (H4.c). la base. 
Estas hipótesis se evaluaron mediante la descripción de las tendencias ontogénicas en el IEVA. 
5) Por la influencia de factores del desarrollo comunes y sus relaciones estructurales se espera 
que la bóveda y la base covaríen a lo largo del desarrollo. Dado que durante la ontogenia el 
aumento de tamaño es un factor global de cambio morfológico al ajustar el efecto alométrico, 
debería evidenciarse mayor independencia entre las regiones neurocraneanas.  
- Hipótesis 5.a (H5.a). Existe covariación entre la bóveda y la base durante la vida 
postnatal.  
- Hipótesis 5.b (H5.b). La alometría influye en la asociación entre la bóveda y la base.  
Estas hipótesis fueron estudiadas mediante ASW. Los principales ejes de covariación fueron 
graficados para observar la distribución de los individuos a lo largo de los mismos y se realizó 
una visualización mediante warping de los extremos a partir de la forma promedio. El mismo 
análisis fue realizado sobre los residuos de la regresión multivariada de las coordenadas de 
forma vs el TC para estimar la relación entre la bóveda y la base una vez que el efecto 
alométrico fue ajustado.   
6) Factores del desarrollo prenatal como el origen de las poblaciones celulares de las que 
derivan los tejidos, así como postnatal, tales como las tasas de crecimiento, permitirían 
distinguir dentro de la base y la bóveda módulos de menor jerarquía. Se plantean dos modelos 




de regionalización: el primero supone una división anterior/posterior que se fundamenta en 
diferencias en la derivación embriológica de los huesos tanto en la bóveda como en la base 
(ver capítulo 3), el segundo que distingue entre rasgos que ocupan el plano sagital y aquellos 
de posición lateral, supone una posible vinculación de estos últimos con estructuras 
masticatorias (Bastir y Rosas, 2005, 2006).  
- Hipótesis 6 (H6). Dentro de la bóveda y la base existen módulos de menor jerarquía. Se 
pondrá a prueba en: 
- Hipótesis 6.a (H6.a). el neurocráneo en general. 
- Hipótesis 6.b (H6.b). la bóveda. 
- Hipótesis 6.c (H6.c). la base. 
Se utilizó el coeficiente RV para las dos particiones alternativas: anterior/posterior y 
lateral/sagital. Esta estimación se realizó para toda la muestra en conjunto así como para cada 
etapa ontogénica.  
 
En la Figura 7.1 se sintetizan los aspectos analizados en relación a cada hipótesis, así como los 




Figura 7.1. Relación entre los aspectos analizados, hipótesis y métodos empleados. 
 






Análisis del cambio ontogénico en tamaño y forma 
Para identificar el momento ontogénico en que el tamaño y la forma alcanzan su valor adulto, 
se compararon los TC de los grupos etarios y sus formas promedio. Debido a que la variable TC 
no cumplió con el supuesto de homogeneidad de las varianzas (test de Levene F=12,57; 
p<0,0001) se utilizó el análisis de Kruskal-Wallis. Éste arrojó que el TC varía significativamente 
entre los grupos (H=34,96; p<0,0001) y que las comparaciones de a pares que resultaron 
significativas fueron entre las siguientes categorías: Infancia-Niñez y Juventud (p=0,0082), 
Infancia-Niñez y Adolescencia (p<0,0001), Infancia-Niñez y Adultez (p<0,0001) y Juventud y 
Adultez (p=0,0003). Es decir que a partir de los 6 años aproximadamente el cambio de tamaño 
en el neurocráneo es leve.  
El análisis de F de Goodall evidenció que la forma varía significativamente con una 
probabilidad <0,0001 en todas las comparaciones entre las etapas excepto entre Adolescencia 
y Adultez (Tabla 7.3). Por lo tanto desde aproximadamente los 12 años el cambio ontogénico 
en forma es reducido. 
  
Tabla 7.3. Comparaciones entre grupos etarios de la forma promedio del neurocráneo 
 
Grupos etarios comparados F de Goodall 
Infancia-Niñez/Juventud 7,58 (p<0,0001) 
Juventud-Adolescencia 5,05 (p<0,0001) 
Adolescencia-Adultez 1,07 (p=0,2885) 
Infancia-Niñez/Adolescencia 20,21 (p<0,0001) 
Infancia-Niñez/Adultez 23,87 (p<0,0001) 
Juventud/Adultez 7,27 (p<0,0001) 
 
La regresión llevada a cabo con las coordenadas ajustadas como variable dependiente y el 
LNTC como independiente arrojó que el tamaño predice el 14,76% (p<0,0001) de la forma. 
En la Figura 7.2 se observa que el LNTC experimenta un aumento marcado durante los 
primeros años de vida hasta aproximadamente la edad de 5-6 años. Luego la tasa de cambio es 
más baja hasta alrededor de los 12 años, momento a partir del cual parece no haber más 
variación ontogénica del tamaño. 







Figura 7.2. Edad vs LNTC para neurocráneo. 
 
Más del 80% de la variación total fue resumida por los primeros 17 RWs. Solo el RW1 mostró 
una correlación significativa con la edad transformada a su logaritmo natural (p<0,0001), 
mientras que con el LNTC aquellos que se relacionaron significativamente fueron el RW1 
(p<0,0001) y el RW3 (p=0,026) (Tabla 7.4). Cabe destacar que el RW2 no mostró asociación con 
la edad ni el tamaño. 
 
Tabla 7.4. RWs sobre las coordenadas de forma del neurocráneo con sus correlaciones con el logaritmo natural de 
la edad y el LNTC 
 
RW Autovalores % Variación % Acumulado Correlación con LN de edad Correlación con LNTC 
1 0,00153331 24,332 24,332 -0,815 -0,749 
2 0,00056712 9,000 33,332 -0,020 0,039 
3 0,00040694 6,458 39,789 0,191 0,212 
 
La distribución del RW1 muestra diferenciación ontogénica entre los individuos  
correspondientes a la Infancia-Niñez en el extremo positivo y el resto. El grupo etario Juventud 
se encuentra parcialmente solapado con los otros grupos. Los individuos de Adolescencia y 
Adultez presentaron una distribución completamente solapada (Fig. 7.3). Es decir que la forma 
varía sustancialmente hasta la edad de 12 años.  
  






Figura 7.3. Edad vs RW1 para neurocráneo. 
 
Al relacionar el LNTC con el RW1, se evidencia más claramente que el tamaño adulto se 




Figura 7.4. LNTC vs RW1 para neurocráneo. 
 
En suma estos resultados están en concordancia con lo esperado, existe variación tanto en el 
tamaño como en la forma del neurocráneo. La H1.a no puede rechazarse ya que el cambio en 
tamaño deja de ser conspicuo y parece estabilizarse hacia los 6 años, momento aproximado en 
el que el cerebro ha alcanzado su tamaño adulto. Sin embargo la forma del neurocráneo 




parecería modificarse por más tiempo, al menos hasta la edad de 10-12 años, por lo que 
tampoco puede rechazarse la H1.b.   
Para la bóveda, los TCs de los grupos etarios no presentaron homogeneidad de las varianzas 
(test de Levene F=13,01; p<0,0001) por lo que se realizó una prueba de Kruskal-Wallis que 
arrojó que existen diferencias significativas entre los grupos (H=46,23; p<0,0001). Las 
comparaciones de a pares que resultaron significativas fueron entre las siguientes categorías: 
Infancia-Niñez y Juventud (p=0,0018), Infancia-Niñez y Adolescencia (p<0,0001), Infancia-Niñez 
y Adultez (p<0,0001) y Juventud y Adultez (p=0,0418). Esto se corresponde con lo observado 
en la Figura 7.5 donde existe un pronunciado aumento en el tamaño durante los primeros 




Figura 7.5. LNTC vs edad para la bóveda. 
 
Respecto de la forma, la F de Goodall arrojó que existe cambio incluso entre la Juventud y la 
Adolescencia es decir que se prolonga por más tiempo que la variación ontogénica en tamaño 
(Tabla 7.5).  
 
Tabla 7.5. Comparaciones entre grupos etarios de la forma promedio de la bóveda 
 
Grupos etarios comparados F de Goodall 
Infancia-Niñez/Juventud 5,41 (p<0,0001) 
Juventud-Adolescencia 5,49 (p<0,0001) 
Adolescencia-Adultez 1,01 (p=0,4748) 
Infancia-Niñez/Adolescencia 18,17 (p<0,0001) 
Infancia-Niñez/Adultez 23,22 (p<0,0001) 
Juventud/Adultez 8,73 (p<0,0001) 




Solo el RW1 (24,334% de variación) mostró correlación significativa con la edad transformada 
a su logaritmo natural (0,658; p<0,0001) y con el LNTC (0,589; p<0,0001). En la Figura 7.6 se 




Figura 7.6. RW1 vs edad para la bóveda. 
 
Para el TC de la base las varianzas no fueron homogéneas entre los grupos etarios (test de 
Levene F=7,32; p=0,0001). Al realizar el análisis de Kruskal-Wallis se apreciaron diferencias 
(H=73,67; p<0,0001) y las comparaciones de a pares que fueron significativas corresponden a 
Infancia-Niñez y Juventud (p=0,0418), Infancia-Niñez y Adolescencia (p<0,0001), Infancia-Niñez 
y Adultez (p<0,0001), Juventud y Adolescencia (p=0,0008) y Juventud y Adultez (p<0,0001). En 
la Figura 7.7 se aprecia también que existe cambio en tamaño incluso hasta el fin de la 
Juventud. 
 






Figura 7.7 LNTC vs edad para la base. 
 
El análisis de F de Goodall indicó que la forma cambia hasta la Adolescencia y que entre esta 
etapa y la Adultez no se evidencia variación significativa (Tabla 7.6). 
 
Tabla 7.6. Comparaciones entre grupos etarios de la forma promedio de la base 
 
Grupos etarios comparados F de Goodall 
Infancia-Niñez/Juventud 9,84 (p<0,0001) 
Juventud-Adolescencia 2,00 (p<0,0001) 
Adolescencia-Adultez 1,42 (p=0,0257) 
Infancia-Niñez/Adolescencia 16,05 (p<0,0001) 
Infancia-Niñez/Adultez 10,54 (p<0,0001) 
Juventud/Adultez 8,73 (p<0,0001) 
 
Solo el RW1 (18,310%) y el RW2 (12,069%) se mostraron correlacionados significativamente 
con el logaritmo natural de la edad (-0,699; p<0,0001 y -0,187; p=0,001 respectivamente) y con 
el LNTC (-0,815; p<0,0001 y -0,271; p=0,001). El RW1 está estructurado ontogénicamente y 
permite diferenciar a los individuos de las etapas Infancia-Niñez y Juventud del resto (Fig. 7.8).  
 






Figura 7.8 RW1 vs RW2 para la base. 
 
La H1.c no puede rechazarse debido a que la bóveda y la base se diferenciaron en el momento 
en que se adquiere el tamaño adulto, que es más tardío en el caso de la base.  
 
Descripción de los principales agrupamientos de rasgos que varían coordinadamente 
La inspección de los principales cambios morfológicos del neurocráneo se realizó sobre el RW1 
que además de resumir la asociación más importante entre rasgos, es el único eje que se 
relacionó con la edad. 
En vista lateral se encuentran los individuos adolescentes y adultos, cuya bóveda es 
ligeramente más larga y presentan apófisis mastoides y glabelas prominentes (Fig. 7.9). En el 
otro, extremo los individuos más jóvenes se caracterizan por una bóveda con inserciones del 
músculo temporal más bajas a la altura de la sutura coronal. En vista basilar se aprecia que en 
la etapa Infancia-Niñez la bóveda es relativamente más ancha. La pared lateral de la bóveda 
está ubicada más externamente en relación con la base y presenta un foramen magnum de 
proporciones mayores y ubicado más ventralmente que en los individuos adultos.  
Considerando la variación ontogénica coordinada de distintos rasgos que se observa en el 
RW1, la H2 no puede rechazarse. En un mismo eje se resume el cambio de rasgos de distintas 
partes del neurocráneo. 
 






Figura 7.9. Variación morfológica a lo largo del RW1.  
Izquierda: extremo positivo (Infancia-Niñez). Derecha: extremo negativo (Adultez). 
 
Análisis del cambio ontogénico en los patrones de covariación 
Para el análisis del cambio en los patrones de integración entre etapas ontogénicas, es 
importante aclarar que si bien en la mayoría de los casos las pruebas estadísticas realizadas 
mostraron valores significativos para la similitud entre matrices de V/CV, las hipótesis se 
analizaron considerando las tendencias de cambio como indicadores de mayor o menor 
similitud. 
En el neurocráneo en general, las correlaciones de matrices de V/CV arrojaron valores 
significativos en todos los pares de grupos etarios (Tabla 7.7) y las repetibilidades de las 
matrices se acercaron a 0,90. Al ser ajustadas, las correlaciones entre matrices mostraron 
escasa diferencia respecto de las observadas, aumentando ligeramente en todos los casos. El 
grupo etario Infancia-Niñez mostró valores de correlación relativamente más bajos con los 
otros grupos, mientras que a partir de la etapa Juventud el patrón de covariación parece 
mantenerse más estable (Tabla 7.7).  
 




Tabla 7.7. Correlaciones de matrices de V/CV para el neurocráneo. En la diagonal la repetibilidad de cada matriz, en 
la mitad superior las correlaciones crudas (negrita), en la mitad inferior las correlaciones ajustadas (cursiva) y los 
límites de confianza después de 1000 iteraciones 
 
 Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 0,9035 0,2095 (p<0,0001) 0,1991 (p<0,0001) 0,2219 (p<0,0001) 
Juventud 0,2320 0,9017 0,5614 (p<0,0001) 0,6158 (p<0,0001) 
 0,0888-0,1484    
Adolescencia 0,2216 0,6254 0,8938 0,6121 (p<0,0001) 
 0,0996-0,161 0,1070-0,1612   
Adultez 0,2477 0,6880 0,6869 0,8886 
 0,1081-0,1653 0,1112-0,1663 0,1167-0,1642  
 
En la Tabla 7.8 se presentan los resultados del análisis de random skewers, que resumen la 
misma tendencia que las correlaciones de matrices aunque más profundizada. La comparación 
entre Infancia-Niñez y los otros grupos expuso niveles que demuestran diferenciación 
significativa. Las comparaciones entre Juventud, Adolescencia y Adultez arrojaron valores 
cercanos a 0,5 en todos los casos con p<0,0001.  
 
Tabla 7.8. Random skewers para el neurocráneo. En la mitad inferior se encuentran las probabilidades calculadas a 
partir de 1000 iteraciones 
 
 Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 1 0,1604 0,1528 0,1698 
Juventud 0,049 1 0,5035 0,5644 
Adolescencia 0,055 <0,0001 1 0,5542 
Adultez 0,042 <0,0001 <0,0001 1 
 
Para la bóveda todas las correlaciones entre matrices fueron significativas (p<0,0001) y 
superiores a 0,50 (Tabla 7.9). Las repetibilidades de las matrices estuvieron entre 0,8857 y 
0,9034. La correlación ajustada reveló tendencias similares para todas las comparaciones, con 
valores ligeramente superiores. Las correlaciones más bajas (aunque muy levemente) se 
registraron entre el grupo Infancia-Niñez y los restantes. 
 




Tabla 7.9. Correlaciones de matrices de V/CV para la bóveda. En la diagonal la repetibilidad de cada matriz, en la 
mitad superior las correlaciones crudas (negrita), en la mitad inferior las correlaciones ajustadas (cursiva) y los 
límites de confianza después de 1000 iteraciones 
 
 Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 0,9034 0,6741 (p<0,0001) 0,5441 (p<0,0001) 0,6212 (p<0,0001) 
Juventud 0,7459 0,9042 0,7010 (p<0,0001) 0,7802 (p<0,0001) 
 0,1331-0,2540    
Adolescencia 0,6056 0,7800 0,8933 0,7721 (p<0,0001) 
 0,1617-0,2689 0,1475-0,2477   
Adultez 0,6944 0,8718 0,86710 0,8858 
 0,1685-0,2765 0,1528-0,2493 0,1534-0,2432  
 
El análisis de random skewers arrojó que todas las matrices son significativamente similares 
(p<0,0001) con valores superiores a 0,5 (Tabla 7.10).  
 
Tabla 7.10. Random skewers para la bóveda. En la mitad inferior se encuentran las probabilidades calculadas a 
partir de 1000 iteraciones 
 
 Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 1 0,6185 0,5111 0,5712 
Juventud <0,0001 1 0,6578 0,7377 
Adolescencia <0,0001 <0,0001 1 0,7370 
Adultez <0,0001 <0,0001 <0,0001 1 
 
Para la base las correlaciones entre matrices expresaron un comportamiento diferente al de la 
bóveda y el neurocráneo en general, aunque en todos los casos fueron altamente significativas 
(p<0,0001) (Tabla 7.11). Las repetibilidades de las matrices oscilaron entre 0,8703 y 0,9286, 
mientras que las correlaciones ajustadas variaron levemente respecto de las observadas. En 
términos generales, las correlaciones entre matrices fueron más bajas que para la bóveda, 
registrándose las menores entre los individuos adultos y el resto de los grupos (Tabla 7.11).  
 
Tabla 7.11. Correlaciones de matrices de V/CV para la base. En la diagonal la repetibilidad de cada matriz, en la 
mitad superior las correlaciones crudas (negrita), en la mitad inferior las correlaciones ajustadas (cursiva) y los 
límites de confianza después de 1000 iteraciones 
 
 Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 0,9286 0,5314 (p<0,0001) 0,4778 (p<0,0001) 0,3091 (p<0,0001) 
Juventud 0,5853 0,887 0,5690 (p<0,0001) 0,4080 (p<0,0001) 
 0,1098-0,2238    
Adolescencia 0,5285 0,6438 0,8801 0,4090 (p<0,0001) 
 0,1255-0,2272 0,1396-0,2352   
Adultez 0,3549 0,4642 0,4673 0,8703 
 0,1643-0,2590 0,1816-0,2712 0,2037-0,2817  
 
Esto se corroboró al comparar las matrices mediante random skewers (Tabla 7.12) donde la 
Adultez constituye el grupo etario más diferenciado.  




Tabla 7.12. Random skewers para la base. En la mitad inferior se encuentran las probabilidades calculadas a partir 
de 1000 iteraciones 
 
 Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 1 0,4504 0,4312 0,3091 
Juventud 0,001 1 0,4946 0,4006 
Adolescencia 0,001 <0,0001 1 0,3937 
Adultez 0,01 0,001 0,001 1 
 
En resumen, los resultados de los análisis precedentes mostraron que aunque los patrones de 
covariación son bastante conservados a lo largo de la vida postnatal, se pueden describir 
algunas tendencias de cambio en los mismos. Para el neurocráneo, el grupo etario más 
diferenciado corresponde a la Infancia-Niñez, por lo que no puede rechazarse la H3.a. En la 
bóveda, se evidencia una constancia más marcada de los patrones de covariación a lo largo de 
la ontogenia, existiendo una diferencia muy ligera entre los individuos de menos de 6 años y el 
resto, por lo que la H3.b no puede rechazarse. En la base las diferencias entre grupos etarios 
son más evidentes, en correspondencia con lo planteado por la H3.c. 
 
Análisis del cambio ontogénico en la magnitud de covariación 
En la Tabla 7.13 y en la Figura 7.10 se exponen los resultados del cálculo de IEVA. Para el 
neurocráneo el IEVA decrece ligeramente durante la ontogenia mientras que en la bóveda los 
valores se mantienen relativamente constantes y en la base los mayores niveles se presentan 
en la Infancia-Niñez y en la Adultez. Sin embargo, los desvíos estándar se solapan 
sustancialmente en todos los casos de manera que estas tendencias deben ser evaluadas 
cuidadosamente (Fig. 7.10).  
Tal como resultaba esperable los valores de IEVA del neurocráneo son siempre menores que 
los de la bóveda y la base separadamente. Este resultado es robusto ya que los desvíos 
estándar del IEVA del neurocráneo para cada etapa no se solapan con los desvíos de las dos 
regiones en las que se ha dividido (Fig. 7.10). 
A partir de los resultados, las H4.a y H4.b encuentran poco sustento mientras la H4.c debe 
rechazarse.  
 




Tabla 7.13. IEVA para el neurocráneo (a), la bóveda (b) y la base (c). Se indica la varianza y los límites de confianza 
(LC) del 95% calculados a partir de 1000 permutaciones al azar. 
 
(a) 
 IEVA Varianza LC  inferior LC superior 
Infancia-Niñez 4,6831E-06 1,6470E-12 4,7742E-06 9,57536E-06 
Juventud 3,3447E-06 6,1081E-13 3,51375E-06 6,55434E-06 
Adolescencia 3,0732E-06 7,7433E-13 2,9750E-06 6,37592E-06 
Adultez 2,3093E-06 2,4811E-13 2,41651E-06 4,27182E-06 
Todos 3,9411E-06 3,4560E-13 3,27571E-06 5,5396E-06 
(b) 
 IEVA Varianza LC inferior LC superior 
Infancia-Niñez 1,0993E-05 1,2225E-11 9,81548E-06 2,35385E-05 
Juventud 1,0815E-05 7,2589E-12 9,55696E-06 1,99022E-05 
Adolescencia 1,0512E-05 7,9964E-12 8,96166E-06 1,99865E-05 
Adultez 8,3524E-06 1,0669E-12 7,98678E-06 1,2081E-05 
Todos 1,289E-05 2,5669E-12 1,08471E-05 1,70687E-05 
 (c) 
 IEVA Varianza LC inferior LC superior 
Infancia-Niñez 2,4931E-05 7,1983E-11 1,85666E-05 5,00432E-05 
Juventud 1,1291E-05 9,4122E-12 1,07799E-05 2,23928E-05 
Adolescencia 7,2086E-06 2,8392E-12 7,7328E-06 1,41503E-05 
Adultez 1,1792E-05 8,2959E-11 6,49899E-06 3,88556E-05 





Figura 7.10. IEVA para el neurocráneo, la bóveda y la base. Se indican los desvíos estándar obtenidos por 
remuestreo en cada caso. 
 
Análisis de la covariación entre la bóveda y la base 
La covariación entre la bóveda y la base fue examinada mediante ASW. El SW1 resumió cerca 
del 80% de la covariación total entre ambos bloques, la cual resultó altamente significativa 




(p<0,0001) (Tabla 7.14). La covariación resumida por el SW2 también resultó significativa 
(8,79%; p=0,0002) aunque el porcentaje de covariación explicado fue notablemente más bajo.  
 
Tabla 7.14. ASW entre la bóveda y la base. Entre paréntesis se indican los resultados una vez que se ha ajustado el 
efecto alométrico, con los residuales de la regresión multivariada 
 
 Singular value p-valor (perm) % total covariación Correlación p-valor (perm) 
SW1 0,0014 (0,0004) <0,0001 (0,0260) 79,85 (33,74) 0,758 (0,633) <0,0001 (0,984) 
SW2 0,0004 (0,0003) 0,0002 (0,0332) 8,79 (17,86) 0,562 (0,443) <0,0001 (0,0965) 
 
A lo largo del SW1 se puede observar una estructuración ontogénica en la distribución de los 
individuos (Fig. 7.11). Aquellos que integran la categoría Infancia-Niñez se separan de los otros 
grupos y ocupan el extremo positivo de ambos ejes, mientras que los individuos juveniles se 





Figura 7.11. SW1, bóveda vs base. 
 
El SW1 evidencia un cambio morfológico coordinado en el que durante la Infancia-Niñez los 
individuos presentan bóvedas relativamente altas y redondeadas y bases más cortas en su 
región posterior. El foramen magnum se ubica más posteriormente y es de tamaño relativo 
mayor. La bóveda de los individuos adultos, más larga en sentido anteroposterior, covarió con 
bases más largas posteriormente en las que el foramen magnum presenta una posición central 
(Fig. 7.12). 
  






Figura 7.12. Covariación entre la bóveda y la base resumida por el SW1.  
Izquierda: extremo positivo (Infancia-Niñez). Derecha: extremo negativo (Adultez). 
 
Al efectuar el ASW ajustando el efecto alométrico, con los residuos de las regresiones, se 
observó que el SW1 resume menos covariación (33,74%, p=0,026) seguido por el SW2 (17,86%, 
p=0,032) (Tabla 7.14). La distribución de los individuos a lo largo de estos ejes no se estructuró 
en función de la edad en ningún caso, lo que puede observarse del SW1 en la Figura 7.13. 
Los resultados indicaron que la bóveda y la base muestran una significativa covariación en la 
ontogenia postnatal. Sin embargo, su covariación depende del efecto alométrico. Por lo tanto 
las hipótesis H5.a y H5.b no pueden rechazarse. 
 
 






Figura 7.13. SW1 Bóveda vs Base, ajustado el efecto alométrico. 
 
Evaluación de los modelos de modularidad  
El cálculo del coeficiente RV para la evaluación de la modularidad entre las regiones anteriores 
y posteriores del neurocráneo arrojó valores significativos desde momentos muy tempranos 
de la ontogenia, aunque la tendencia fue de mayor robustez de este modelo en etapas más 
tardías (Tabla 7.15). Por otra parte, el modelo que distingue las regiones laterales y sagitales 
mostró en el neurocráneo valores relativamente bajos en todas las etapas, siendo la Infancia-
Niñez la que menos se ajusta. 
Los segmentos anteriores y posteriores de la bóveda se presentaron más independientes en 
las edades avanzadas que en las tempranas, siendo no significativo el RV en la Infancia-Niñez y 
la Juventud (Tabla 7.15). El modelo que distingue rasgos laterales de sagitales resultó menos 
robusto que el previamente descripto para todas las edades. Sin embargo, el coeficiente RV 
más bajo fue el correspondiente a la Adultez (0,3116, p=0,0143). Para la base ninguno de los 
dos modelos de modularidad mostró niveles significativos en ninguna de las etapas etarias. 
Se observa en estos análisis que hay diferenciación modular dentro del neurocráneo en 
general y la bóveda en particular. Dicha modularidad cambia ontogénicamente, siendo mayor 
en etapas tardías. Para la bóveda, el modelo anterior/posterior resultó más robusto que el 
sagital/lateral. En suma, las H6.a y H6.b no pueden rechazarse, aunque debe ser rechazada la 
H6.c.  
 




Tabla 7.15. Coeficiente RV para los dos modelos de modularidad para neurocráneo (a), bóveda (b) y base (c). La 
probabilidad se estimó luego de 1000 permutaciones al azar 
  
(a) 
 Anterior/Posterior Lateral/Sagital 
Infancia-Niñez 0,6479 (p=0,0452) 0,6389 (p=0,0128) 
Juventud 0,4695 (p=0,0393) 0,4198 (p=0,0003) 
Adolescencia 0,4709 (p=0,0034) 0,4639 (p=0,0006) 
Adultez 0,3339 (p=0,0007) 0,3720 (p=0,0024) 
Todos 0,5238 (p=0,0510) 0,5093 (p=0,0018) 
(b) 
 Anterior/Posterior Lateral/Sagital 
Infancia-Niñez 0,5400 (p=0,0907) 0,4010 (p=0,0794) 
Juventud 0,4340 (p=0,1099) 0,5159 (p=0,0691) 
Adolescencia 0,3343 (p=0,0008) 0,4462 (p=0,0878) 
Adultez 0,2424 (p=0,0001) 0,3116 (p=0,0143) 
Todos 0,3979 (p= 0,0040) 0,4787 (p=0,1858) 
(c) 
 Anterior/Posterior Lateral/Sagital 
Infancia-Niñez 0,6725 (p=0,4211) 0,8058 (p=0,8557) 
Juventud 0,4832 (p=0,5924) 0,6195 (p=0,9285) 
Adolescencia 0,4602 (p=0,5874) 0,5117 (p=0,5976) 
Adultez 0,4157 (p=0,7195) 0,4272 (p=0,4906) 
Todos 0,4145 (p=0,4886) 0,5203 (p=0,6370) 
 




7.2 Diversidad poblacional en la integración ontogénica del neurocráneo 
 
En este apartado se describen las principales tendencias ontogénicas de integración 
morfológica en dos muestras diferentes con el fin de establecer comparaciones entre ellas y 




Se analizaron dos muestras de ámbitos geográficos diferentes (Eu y Sf) cuya edad y sexo son 
conocidos (Tabla 6.1). Debido a que los landmarks y semilandmarks registrados en estas 
muestras fueron más acotados que en FL, se tomó un subconjunto menor que en el apartado 
7.1 y los análisis se hicieron tanto en Eu y Sf como nuevamente en FL considerando solo los 
puntos relevados en Eu y Sf (Tabla 7.16).  
 
Tabla 7.16.  Landmarks y semilandmarks empleados. Se indica la región neurocraneana a la que pertenece. La 





 Número  
(Tabla 6.2) 
Denominación Región 
33 Estefanion superior Bóveda  46 Glabela Bóveda 
34 Estefanion inferior Bóveda  51 Bregma Bóveda 
36 Pterion Bóveda  53 Vértex Bóveda 
37 Asterion Bóveda  57 Lambda Bóveda 
38 Eurion Bóveda  58 Opistocráneo Bóveda 
39 Porion Base  62 Opistion Base 
40 Meato auditivo anterior Base  75 Petroso medio Base 
41 Meato auditivo inferior Base  76 Basion Base 
42 Meato auditivo posterior Base  78 Glenoideo Base 
 
7.2.2 Hipótesis y métodos  
 
En términos generales se espera una relativa constancia entre poblaciones respecto de la 
integración ontogénica del neurocráneo. Por un lado, el crecimiento y desarrollo del 
neurocráneo está ligado a la expansión del cerebro, un proceso altamente regulado (Lenroot y 
Giedd, 2006). Además, el neurocráneo muestra una variación entre poblaciones mucho más 
acotada que otras regiones craneofaciales, lo que ha sido atribuido entre otros factores, a su 
rápido crecimiento y desarrollo (Sardi y Ramírez-Rozzi, 2012). Estos aspectos sumados al hecho 




de que los patrones de integración craneofaciales están altamente conservados, incluso entre 
especies diferentes (Cheverud, 1996; Marroig y Cheverud, 2001; Goswami, 2006) llevan a 
plantear como hipótesis que existiría similitud en las tendencias ontogénicas de integración 
entre las muestras analizadas. En particular, esta hipótesis será analizada respecto a: 
- Hipótesis a (Ha). el cambio ontogénico en el patrón de integración morfológica. 
- Hipótesis b (Hb). el cambio ontogénico en la magnitud de la integración morfológica. 
- Hipótesis c (Hc). la integración ontogénica entre bóveda y base. 
La Ha se evaluó mediante análisis de correlación entre las matrices de V/CV de sucesivas 
etapas, así como análisis de random skewers en cada muestra. Para evaluar el cambio en la 





Análisis del cambio ontogénico en los patrones de covariación 
En cuanto a la similitud de las matrices de V/CV del neurocráneo (bóveda y base) durante la 
ontogenia, las tres muestras arrojaron valores de similitud altamente significativos para todas 
las comparaciones (Tabla 7.17). Para FL las correlaciones más bajas (cercanas al 0,50) se 
encontraron entre Infancia-Niñez y los otros grupos. Por otra parte, Juventud con 
Adolescencia, y Adolescencia con Adultez mostraron una correlación alta (0,7702 y 0,7612, 
respectivamente). Tanto para Eu como Sf las correlaciones entre Infancia-Niñez y los otros 
grupos tienden a ser bajas. Sin embargo, mientras que la similitud entre Adolescencia y 
Adultez de Eu es muy marcada (0,8766) para Sf la correlación entre ambos grupos fue más baja 
(0,3713). 
 




Tabla 7.17. Correlaciones de matrices de V/CV para el neurocráneo en FL, Eu y Sf. En la diagonal la repetibilidad de 
cada matriz, en la mitad superior las correlaciones crudas (negrita), en la mitad inferior las correlaciones ajustadas 
(cursiva) y los límites de confianza después de 1000 iteraciones 
 
FL Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 0,9004 0,5265 (p<0,0001) 0,4505 (p<0,0001) 0,5090 (p<0,0001) 
Juventud 0,5902 0,8837 0,6571 (p<0,0001) 0,7702 (p<0,0001) 
 0,1131-0,2051    
Adolescencia 0,5058 0,7446 0,8811 0,7612 (p<0,0001) 
 0,1299-0,2188 0,1379-0,2314   
Adultez 0,5760 0,7507 0,8709 0,8669 
 0,1401-0,2262 0,1528-0,2440 0,1591-0,2631  
Eu Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 0,9481 0,3271 (p<0,0001) 0,3438 (p<0,0001) 0,4106 (p<0,0001) 
Juventud 0,3585 0,8777 0,3172 (p<0,0001) 0,2917 (p<0,0001) 
 0,0700-0,1782    
Adolescencia 0,3755 0,3601 0,8844 0,8766 (p<0,0001) 
 0,0773-0,1822 0,0899-0,1964   
Adultez 0,4513 0,3332 0,9975 0,8732 
 0,0831-0,1885 0,0950-0,2052 0,1131-0,2228  
Sf Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 0,9651 0,2625 (p<0,0001) 0,4741 (p<0,0001) 0,4385 (p<0,0001) 
Juventud 0,2783 0,9216 0,5098 (p<0,0001) 0,2910 (p<0,0001) 
 0,0560-0,1658    
Adolescencia 0,5224 0,5749 0,8533 0,3713 (p<0,0001) 
 0,0733-0,1830 0,0877-0,1863   
Adultez 0,4842 0,3288 0,4361 0,8499 
 0,0769-0,1834 0,0893-0,1948 0,1234-0,2421  
 
Los patrones descriptos para la correlación de matrices se reafirman al evaluar los resultados 
del análisis de random skewers (Tabla 7.18). 
 
Tabla 7.18. Random skewers para el neurocráneo de FL, Eu y Sf. En la mitad inferior se encuentran las 
probabilidades calculadas a partir de 1000 iteraciones 
 
FL Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 1 0,4252 0,3654 0,4208 
Juventud 0,004 1 0,5742 0,6935 
Adolescencia 0,007 <0,0001 1 0,6926 
Adultez 0,004 <0,0001 <0,0001 1 
Eu Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 1 0,2730 0,2829 0,3311 
Juventud 0,015 1 0,2317 0,2234 
Adolescencia 0,011 0,030 1 0,8672 
Adultez 0,002 0,034 <0,0001 1 
Sf Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 1 0,1733 0,3967 0,3516 
Juventud 0,092 1 0,3660 0,2033 
Adolescencia <0,0001 <0,0001 1 0,2997 
Adultez <0,0001 0,0590 0,0972 1 
 




Para la bóveda, FL y Eu arrojaron que las matrices son muy semejantes a lo largo de la 
ontogenia con un leve aumento de los valores de las correlaciones en etapas más avanzadas. 
En Sf la correlación entre Infancia-Niñez y Juventud es marcadamente más baja (0,2625) sin 
embargo, aparte de esta comparación puntual, la tendencia es bastante similar a la de las 
otras dos muestras (Tabla 7.19). 
 
Tabla 7.19. Correlaciones de matrices de V/CV para la bóveda en FL, Eu y Sf. En la diagonal la repetibilidad de cada 
matriz, en la mitad superior las correlaciones crudas (negrita), en la mitad inferior las correlaciones ajustadas 
(cursiva) y los límites de confianza después de 1000 iteraciones 
 
FL Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 0,8837 0,7040 (p<0,0001) 0,5775 (p<0,0001) 0,6782 (p<0,0001) 
Juventud 0,7982 0,8803 0,7360 (p<0,0001) 0,8205 (p<0,0001) 
 0,14190-0,2643    
Adolescencia 0,6543 0,8355 0,8814 0,7930 (p<0,0001) 
 0,1812-0,2860 0,1916-0,2963   
Adultez 0,7798 0,9452 0,9129 0,8559 
 0,1729-0,2899 0,1860-0,3024 0,1801-0,3587  
Eu Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 0,9551 0,5836 (p<0,0001) 0,6543  (p<0,0001) 0,6402 (p<0,0001) 
Juventud 0,6437 0,8608 0,8612 (p<0,0001) 0,8529 (p<0,0001) 
 0,0896-0,2390    
Adolescencia 0,7209 0,9995 0,8623 0,8545 (p<0,0001) 
 0,0914-0,2411 0,1113-0,3763   
Adultez 0,7062 0,9910 0,9919 0,8606 
 0,0922-0,2436 0,11312-0,38343 0,1233-0,4329  
Sf Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 0,9718 0,2743 (p<0,0001) 0,6483 (p<0,0001) 0,7026 (p<0,0001) 
Juventud 0,2912 0,9130 0,5563 (p<0,0001) 0,5680 (p<0,0001) 
 0,0883-0,2098    
Adolescencia 0,7050 0,6241 0,8700 0,8523 (p<0,0001) 
 0,0894-0,2130 0,1021-0,2851   
Adultez 0,7953 0,6445 0,9908 0,8505 
 0,0890-0,22556 0,0980-0,2890 0,1567-0,3921  
 




Nuevamente los resultados de las correlaciones de matrices de V/CV son consistentes con lo 
hallado en el análisis de random skewers (Tabla 7.20).  
 
Tabla 7.20. Random skewers para la bóveda de FL, Eu y Sf. En la mitad inferior se encuentran las probabilidades 
calculadas a partir de 1000 iteraciones 
 
FL Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 1 0,6446 0,5903 0,5813 
Juventud <0,0001 1 0,7342 0,7613 
Adolescencia <0,0001 <0,0001 1 0,8205 
Adultez <0,0001 <0,0001 <0,0001 1 
Eu Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 1 0,6421 0,5996 0,6057 
Juventud <0,0001 1 0,8321 0,9008 
Adolescencia <0,0001 <0,0001 1 0,8039 
Adultez <0,0001 <0,0001 <0,0001 1 
Sf Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 1 0,2329 0,6367 0,6647 
Juventud 0,097 1 0,4472 0,4302 
Adolescencia <0,0001 0,002 1 0,8493 
Adultez <0,0001 0,001 <0,0001 1 
 




Para la base, las tres muestras tuvieron valores de correlación elevados (Tabla 7.21). Tanto en 
FL como en Eu las similitudes más bajas se dan entre Infancia-Niñez y los otros grupos, 
mientras que las más altas ocurren entre Adolescencia y Adultez (Tablas 7.21, 7.22).  
 
Tabla 7.21. Correlaciones de matrices de V/CV para la base en FL, Eu y Sf. En la diagonal la repetibilidad de cada 
matriz, en la mitad superior las correlaciones crudas (negrita), en la mitad inferior las correlaciones ajustadas 
(cursiva) y los límites de confianza después de 1000 iteraciones 
 
FL Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 0,9031 0,6373 (p<0,0001) 0,5876 (p<0,0001) 0,6733 (p<0,0001) 
Juventud 0,7265 0,8515 0,6723 (p<0,0001) 0,8338 (p<0,0001) 
 0,2253-0,4017    
Adolescencia 0,6651 0,7837 0,8643 0,7514 (p<0,0001) 
 0,2245-0,3695 0,2700-0,4479   
Adultez 0,7820 0,9974 0,8922 0,8208 
 0,2391-0,3646 0,2866-0,4381 0,2491-0,3556  
Eu Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 0,98412 0,5644 (p<0,0001) 0,5999 (p<0,0001) 0,5644 (p<0,0001) 
Juventud 0,6053 0,8835 0,8702 (p<0,0001) 0,8762 (p<0,0001) 
 0,1717-0,2599    
Adolescencia 0,6526 0,9992 0,8585 0,8693 (p<0,0001) 
 0,1829-0,2625 0,3015-0,3806   
Adultez 0,6064 0,9935 0,9999 0,8804 
 0,1848-0,2628 0,3084-0,3859 0,3247-0,3976  
Sf Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 0,8982 0,5144 (p<0,0001) 0,7264 (p<0,001) 0,7796 (p<0,0001) 
Juventud 0,5628 0,9302 0,5200 (p<0,0001) 0,5173 (p<0,0001) 
 0,1782-0,3136    
Adolescencia 0,8175 0,5750 0,8790 0,8252 (p<0,0001) 
 0,2395-0,3481 0,1744-0,2892   
Adultez 0,8981 0,5856 0,9609 0,8389 
 0,2749-0,3773 0,1977-0,2943 0,3061-0,3897  
 
Tabla 7.22. Random skewers para la base de FL, Eu y Sf. En la mitad inferior se encuentran las probabilidades 
calculadas a partir de 1000 iteraciones 
 
FL  Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 1 0,5644 0,5223 0,6111 
Juventud 0,002 1 0,6096 0,7997 
Adolescencia 0,003 0,001 1 0,6855 
Adultez <0,0001 <0,0001 <0,0001 1 
Eu  Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 1 0,541506 0,6030 0,5307 
Juventud 0,002 1 0,8755 0,8584 
Adolescencia 0,001 <0,0001 1 0,9264 
Adultez 0,003 <0,0001 <0,0001 1 
Sf  Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 1 0,4479 0,6695 0,7368 
Juventud 0,013 1 0,4317 0,4254 
Adolescencia <0,0001 0,016 1 0,7883 
Adultez <0,0001 0,018 <0,0001 1 
 




Análisis del cambio ontogénico en el grado de covariación 
El IEVA más alto para el neurocráneo en las tres muestras es el de Infancia-Niñez. Durante esta 
primera etapa la muestra Sf fue la que presentó el IEVA más elevado (Tabla 7.23, Fig. 7.14). 
Luego, los valores tendieron a ser muy similares entre las tres muestras en todas las etapas. Si 
consideramos los desvíos obtenidos por remuestreo, los cuales se solapan en gran medida, es 
evidente que las magnitudes tienden a mantenerse similares durante toda la vida, 
exceptuando el cambio registrado entre la Infancia-Niñez y las otras etapas para Sf.  
 
Tabla 7.23. IEVA para el neurocráneo. Se indica la varianza y los límites de confianza del 95% calculados a partir de 





IEVA Varianza LC  inferior LC  superior 
FL Infancia-Niñez 1,5366E-05 2,521E-11 1,4177E-05 3,29435E-05 
 
Juventud 1,2761E-05 9,089E-12 1,19519E-05 2,4075E-05 
 
Adolescencia 1,077E-05 1,12E-11 9,77146E-06 2,28314E-05 
 
Adultez 8,64E-06 1,523E-12 8,68212E-06 1,36004E-05 
 
Todos 1,44E-05 4,105E-12 1,1911E-05 1,99592E-05 
      
Eu Infancia-Niñez 2,8058E-05 4,5182E-11 2,5385E-05 5,08902E-05 
 












Todos 3,1064E-05 1,2571E-11 2,5496E-05 
3,85264E-05 
 
      
Sf Infancia-Niñez 5,9030E-05 2,1047E-10 4,0376E-05 9,5924E-05 
 
Juventud 1,8918E-05 3,8354E-11 1,8918E-05 4,2820E-05 
 
Adolescencia 1,3542E-05 4,9946E-12 1,2988E-05 2,1572E-05 
 
Adultez 1,0996E-05 8,003E-13 1,03048E-05 1,38438E-05 
 
Todos 3,8798E-05 4,383E-11 2,77927E-05 5,29685E-05 






Figura 7.14. IEVA para neurocráneo. Se indican los desvíos estándar obtenidos por remuestreo en cada caso. 
 
En la bóveda la integración en Infancia-Niñez de Sf fue también superior. Como cuando se 
considera el neurocráneo en general, el cambio en la magnitud de la integración a lo largo de 
la ontogenia es muy constante en las tres muestras (Tabla 7.24, Fig. 7,15). 
 
Tabla 7.24. IEVA para bóveda. Se indica la varianza y los límites de confianza del 95% calculados a partir de 1000 
permutaciones al azar 
 
  
IEVA Varianza LC  inferior LC  superior 
FL Infancia-Niñez 4,04139E-05 1,99003E-10 3,28832E-05 8,67301E-05 
 
Juventud 3,95979E-05 1,32E-10 3,6339E-05 8,1386E-05 
 
Adolescencia 3,12284E-05 9,88182E-11 2,78736E-05 6,72023E-05 
 
Adultez 3,18059E-05 2,5559E-11 2,8881E-05 4,8769E-05 
 
Todos 3,76309E-05 4,7616E-11 4,0682E-05 6,7167E-05 
 
          
Eu Infancia-Niñez 7,0991E-05 2,5018E-10 4,8497E-05 1,1046E-04 
 
Juventud 5,3652E-05 3,8042E-10 3,9444E-05 1,1462E-04 
 
Adolescencia 3,6596E-05 1,9062E-11 3,1715E-05 4,8259E-05 
 
Adultez 3,6951E-05 7,8510E-12 3,2884E-05 4,3726E-05 
 
Todos 7,7367E-05 5,9483E-11 6,3771E-05 9,4409E-05 
 
          
Sf Infancia-Niñez 1,4726E-04 1,3272E-09 9,47884E-05 0,000236514 
 
Juventud 3,6415E-05 1,6979E-10 3,6415E-05 8,7929E-05 
 
Adolescencia 3,4055E-05 3,7643E-11 3,07755E-05 5,47752E-05 
 
Adultez 3,0919E-05 6,9529E-12 2,78828E-05 3,82117E-05 
 
Todos 9,0197E-05 2,3247E-10 6,32911E-05 0,000121912 
 






Figura 7.15. IEVA para bóveda. Se indican los desvíos estándar obtenidos por remuestreo en cada caso. 
 
Para la base en todas las muestras el IEVA mayor se halló en Infancia-Niñez, siendo en Eu 
marcadamente superior. Luego de esta etapa, la magnitud de la integración parece variar muy 
ligeramente (Tabla 7.25, Fig. 7.16). 
 
Tabla 7.25. IEVA para base. Se indica la varianza y los límites de confianza del 95% calculados a partir de 1000 
permutaciones al azar 
 
  
IEVA Varianza LC  inferior LC  superior 
FL Infancia-Niñez 5,87692E-05 7,1366E-10 3,55239E-05 0,000138761 
 
Juventud 2,32659E-05 3,2593E-11 2,02758E-05 4,33284E-05 
 
Adolescencia 1,53143E-05 2,0952E-11 1,3767E-05 3,18428E-05 
 
Adultez 2,36658E-05 2,6189E-11 9,07057E-06 7,2186E-05 
 
Todos 3,22484E-05 5,8919E-11 2,30681E-05 5,338E-05 
 
          
Eu Infancia-Niñez 1,0805E-04 1,0203E-09 0,00013424 0,00026181 
 
Juventud 1,9074E-05 1,0594E-11 1,7384E-05 3,0642E-05 
 
Adolescencia 1,6808E-05 4,6248E-12 1,5885E-05 2,4288E-05 
 
Adultez 2,0376E-05 3,3699E-12 1,8222E-05 2,5251E-05 
 
Todos 1,95584E-05 4,62477E-12 1,58854E-05 2,42883E-05 
 
          
Sf Infancia-Niñez 4,2807E-05 1,4776E-10 3,27808E-05 8,20018E-05 
 
Juventud 3,3435E-05 2,3029E-10 2,5476E-05 7,8311E-05 
 
Adolescencia 1,6229E-05 1,8894E-11 1,40407E-05 3,10298E-05 
 
Adultez 9,8448E-06 9,7282E-13 9,46585E-06 1,33608E-05 
 
Todos 2,7717E-05 2,7895E-11 1,99851E-05 4,08891E-05 
 






Figura 7.16. IEVA para base. Se indican los desvíos estándar obtenidos por remuestreo en cada caso. 
 
Análisis de la covariación entre la bóveda y la base 
La covariación entre la bóveda y la base fue significativa en todas las muestras analizadas. Solo 
el SW1 resumió covariación significativa con un porcentaje de entre 81,36% y 97,46%. Al 
ajustar el efecto alométrico se redujo notablemente la covariación registrada (Tabla 7.26).  
 
Tabla 7.26. ASW entre bóveda y base. Entre paréntesis se indican los resultados una vez que se ha ajustado el 
efecto alométrico, con los residuales de la regresión multivariada 
 
SW1 Singular value p-valor (perm) 
% total 
covariación 
Correlación p-valor (perm) 
FL 0,00136763 (0,00034991)    <0,0001 (0,3411) 81,36 (31,86) 0,6213(0,594) <0,0001 (0,3329) 
Eu 0,00284912 (0,000497)   <0,0001 (<0,0001) 97,47 (59,87) 0,690 (0,368) 0,0022 (0,2755) 
Sf 0,00249968 (0,0004331)   <0,0001 (0,0117) 96,83 (49,81) 0,763 (0,342) 0,6883 (0,6372) 
 
En todas las muestras, las distribuciones a lo largo del SW1 distinguen a los individuos de la 
etapa más temprana (Infancia-Niñez) del resto que se encuentran mayormente solapados 
excepto en FL donde los individuos pertenecientes a Juventud también se separan de manera 
parcial (Figs. 7.17-7.19). 
 





















Figura 7.18. SW1, Bóveda vs Base para Eu. 
 






Figura 7.19. SW1, Bóveda vs Base para Sf. 
 




7.3 Integración ontogénica de la región orbital 
 
La región orbital ocupa la porción facial superior y por las estructuras óseas que la componen, 
podría considerarse una interfaz entre el esqueleto facial y el neural. Varios autores han 
considerado que el crecimiento y desarrollo de la órbita están fuertemente ligados a los del 
globo ocular y otros tejidos extraoculares contenidos en ella (Moss y Young, 1960; Sardi y 
Ramírez-Rozzi, 2007).  
Durante la ontogenia postnatal humana el globo ocular crece más lentamente que la órbita, 
aunque hasta el sexto mes de vida intrauterina ambos crecen isométricamente (Dixon et al., 
1997). El globo ocular experimenta tasas más marcadas de expansión durante los primeros 
años siendo su crecimiento más lento durante el resto de la vida postnatal con dos momentos 
en los que sufre un empuje, entre los 10 y los 12 años y desde la edad de catorce hasta los 
veinte años aproximadamente (Masters, 2008). 
Las órbitas completan parte de su crecimiento en la vida postnatal, alcanzando el 80% del 
tamaño adulto a la edad de 3 años y el 94% a los 7 (Scott, 1953). Las modificaciones que sufre 
la morfología de la órbita, incluso después de la edad señalada anteriormente, requieren de 
una aproximación a la variación ontogénica de cada una de las estructuras que la componen y 
que se desarrollan con cierta independencia. La órbita puede considerarse una unidad 
anatómica pero está formada por seis huesos diferentes: el etmoides, el esfenoides, el frontal, 
el cigomático, el maxilar y el lagrimal. Su techo es el piso de la fosa craneana anterior, su pared 
lateral es parte de la fosa temporal y su pared medial define la cavidad nasal (Lieberman, 
2011a). La pared medial de la órbita crece con dirección anterior predominantemente en dos 
momentos específicos de la ontogenia, uno en el primer año de vida y el segundo entre los 6 y 
los 8 años (Dixon et al., 1997). El crecimiento del margen medial ocurre por el movimiento de 
los huesos nasales, mientras que la remodelación en el maxilar empuja más posteriormente el 
margen lateral de la órbita. Así, una diferencia en la distancia entre el margen medial más 
anterior y el lateral más posterior que en los primeros años de vida es relativamente pequeña, 
se profundiza en la vida postnatal (Enlow y Hans, 1998). El techo de la órbita se expande 
durante los primeros años de vida y, en una segunda fase, entre los 9 y los 11 años (Lang, 
1983). 
Uno de los procesos más importantes en el piso de la órbita es el depósito de tejido óseo en la 
cara interna de la misma y la reabsorción en la externa (Masters, 2008). Teniendo en cuenta 
que las dos superficies internas del piso y el techo de la órbita son de depósito sería esperable 
que el tamaño de la órbita disminuya. Sin embargo, de acuerdo con lo planteado por Enlow y 
Hans (1998) la órbita crece según el principio de V, donde la cavidad orbital en forma de cono 




se remodela por depósito de nuevo material óseo en el interior y reabsorción en el exterior de 
manera que el volumen se va incrementando a medida que lo hace la apertura.  
Se puede concluir que si bien la órbita y su contenido se relacionan durante el desarrollo en 
especial prenatalmente, la morfología de la órbita no puede ser explicada solo a partir de ello. 
Las estructuras óseas que la componen presentarían una trayectoria ontogénica resultante de 
la interacción con el globo ocular pero también con otros factores que las modelan con relativa 
independencia.  
En este apartado se aborda la integración ontogénica de la morfología de la región orbital. Se 
analizó el tamaño y la forma del margen orbital externo, así como el volumen de la cavidad 
orbital. A continuación se describe la muestra utilizada en los análisis y se plantean una serie 




Los análisis correspondientes a este capítulo se realizaron tomando aquellos individuos de la 
muestra FL de los que se contaba con imágenes de toda la órbita. En total se relevaron datos 
sobre 122 individuos cuyas edades y sexos se describen en la Tabla 7.27.  
 
Tabla 7.27. Composición por edad y sexo de la muestra analizada 
 
n n subadultos n Infancia-Niñez n Juventud n  Adolescencia n Adultez 
122 59 16 (F=6, M=10) 21 (F=7, M=14) 22 (F=9, M=13) 63  (F=45, M=18) 
  
    F: femenino, M: masculino 
 
Sobre el margen externo de la órbita se relevaron una serie de landmarks y semilandmarks. 
Para evaluar la relación entre la órbita y otras regiones faciales, se registraron también puntos 
sobre la región neurocraneana anterior y la región cigomática (Tabla 7.28). Las coordenadas 
obtenidas a partir de los landmarks y semilandmarks (deslizados) fueron ajustadas mediante 
AGP, obteniéndose un conjunto de coordenadas de forma y la variable TC. Se calculó además 
el volumen de las cavidades en las que se encuentra alojado el globo ocular (VOrb) mediante 
segmentación manual de esta cavidad en las tomografías. Este procedimiento se realizó con el 
uso del software Avizo.  
 




Tabla 7.28. Landmarks y semilandmarks empleados. Se indica la región a la que pertenece. La definición de cada 
punto se encuentra disponible en la sección de Materiales y Métodos 
 
Número (Tabla 6.2) Denominación Región 
8 Dacrion 1. Órbita 
9 Sml órbita1 2. Órbita 
10 Formamen óptico 3. Órbita 
11 Supraorbitario 4. Órbita 
12 Sml órbita2 5. Órbita 
13 Frontomalar anterior 6. Órbita 
14 Ectoconquio 7. Órbita 
15 Sml órbita3 8. Órbita 
16 Orbital 9. Órbita 
17 Cigoorbital 10. Órbita 
18 Frontomalar temporal 1. R. cigomática 
19 Prominencia jugal 2. R. cigomática 
20 Yugal 3. R. cigomática 
26 Cigotemporal inferior 4. R. cigomática 
27 Cigion 5. R. cigomática 
28 Cigotemporal superior 6. R. cigomática 
29 Sml cigomático3 7. R. cigomática 
30 Sml cigomático4 8. R. cigomática 
31 Cigomático posterior 9. R. cigomática 
46 Frontotemporal 1. Neurocráneo anterior 
47 Estefanion superior 2. Neurocráneo anterior 
48 Estefanion inferior 3. Neurocráneo anterior 
49 Esfenion 4. Neurocráneo anterior 
50 Pterion 5. Neurocráneo anterior 
51 Glabela  6. Neurocráneo anterior 
32 Sml bóveda1 7. Neurocráneo anterior 
33 Sml bóveda2 8. Neurocráneo anterior 
34 Sml bóveda3 9. Neurocráneo anterior 
35 Sml bóveda4 10. Neurocráneo anterior 
36 Bregma 11. Neurocráneo anterior 
 
7.3.2 Hipótesis y métodos 
 
A continuación se plantean una serie de expectativas sobre el desarrollo morfológico de la 
región orbital e hipótesis derivadas de las mismas. 
1) De acuerdo con el patrón de crecimiento que se ha descripto, es esperable que el TC del 
margen externo de la órbita cambie especialmente durante los primeros años de vida en 
relación al volumen orbital. Algunas modificaciones de forma podrían ocurrir como 
consecuencia de la reestructuración y la variación que experimentan las distintas estructuras 
que componen la órbita, incluso en etapas avanzadas de la ontogenia.  




- Hipótesis 1.a (H1.a). El tamaño de la región orbital cambia a lo largo de la 
ontogenia postnatal.  
- Hipótesis 1.b (H1.b) La forma de la región orbital cambia a lo largo de la ontogenia 
postnatal. 
La H1 se abordó en primer lugar mediante una descripción del cambio en tamaño del margen 
orbital (TC) y del volumen de la órbita respecto a la edad. A su vez, se establecieron las 
diferencias entre grupos etarios a través de una comparación de las medias del TC y de las 
coordenadas de forma por ANOVA y F de Goodall, respectivamente. Se realizó ARW para 
establecer si existen ejes de cambio en forma relacionados con la edad y el tamaño y describir 
cuáles son las principales tendencias ontogénicas de cambio en forma. Finalmente, se llevó a 
cabo una regresión con todas las coordenadas de forma respecto del LNTC para evaluar si la 
forma de la región orbital es explicada en alguna medida por el tamaño. Además, se 
describieron las principales tendencias de cambio ontogénico resumidas mediante ARW, 
utilizando gráficos de wireframe para mostrar la variación en forma descripta por cada RW. 
2) Teniendo en cuenta que durante la ontogenia postnatal se producen cambios en distintas 
partes de la órbita que podrían ocurrir con relativa independencia, las asociaciones entre los 
distintos rasgos también podrían variar. 
-  Hipótesis 2 (H2). Los patrones de covariación cambian a lo largo de la ontogenia 
postnatal. 
Las matrices de V/CV de las etapas ontogénicas se compararon mediante correlación de 
matrices y random skewers. 
3) Se espera que la integración sea mayor en etapas tempranas, debido a que 
progresivamente en la ontogenia la morfología de la órbita adquiere mayor independencia 
respecto del globo ocular como principal factor interviniente y se diversifican los factores que 
potencialmente producen covariación. 
-  Hipótesis 3 (H3). La magnitud de integración morfológica cambia a lo largo de la 
ontogenia postnatal. 
En este caso, se calcularon los IEVA para cada etapa ontogénica y se analizó cuál es la 
tendencia ontogénica.   
4) En tanto la órbita puede considerarse una región de interfaz entre el esqueleto facial y el 
neurocráneo, es esperable que su morfología covaríe con regiones adyacentes, tales como el 
neurocráneo anterior y la región cigomática.  
- Hipótesis 4.a (H4.a). Existe covariación entre la órbita y el neurocráneo anterior. 
- Hipótesis 4.b (H4.b). Existe covariación entre la órbita y la región cigomática.  
Se realizó ASW tomando como bloques la región orbital, cigomática y neurocraneana anterior. 






Análisis y descripción del cambio ontogénico en tamaño y forma 
En la Figura 7.20 puede observarse un marcado aumento del LNTC durante los tres primeros 
años de vida. Luego, aunque es más leve, existe cambio en el tamaño que parece estabilizarse 




Figura 7.20. Edad vs LNTC del margen orbital. 
 
El VOrb transformado a su logaritmo natural (LNVOrb) mostró un cambio ontogénico similar al 
del LNTC, es decir con un pronunciado aumento en los primeros años de vida y luego, aunque 
más moderado, se observa un crecimiento entre los 6 y los 12 años aproximadamente (Fig. 
7.21).  
 






Figura 7.21. Edad vs LNVOrb. 
Complementariamente se realizó un ANOVA paramétrico sobre el TC teniendo en cuenta que 
su distribución es normal y cumple con la homogeneidad de las varianzas (test de Levene 
F=2,38; p=0,0729). De acuerdo con esta comparación las medias de los grupos etarios difieren 
significativamente (F=59,69; p<0,0001). Mediante test HSD de Tuckey se demostró que existen 
diferencias significativas entre todos los grupos etarios, excepto entre la Adolescencia y la 
Adultez, es decir que hay cambio en tamaño por lo menos hasta el fin de la Juventud (Tabla 
7.29).  
 




Tabla 7.29. Matriz de probabilidades de la comparación de TC de la región orbital entre grupos etarios obtenida a 
través de HSD de Tuckey 
 
 Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez - <0,0001 0,0001 0,0001 
Juventud  - 0,0002 0,0002 
Adolescencia   - 0,7989 
Adultez    - 
 
La comparación de las medias sobre las coordenadas de forma (F de Goodall) evidenció que 
Infancia-Niñez es significativamente diferente de los otros grupos etarios mientras que entre 
Juventud y Adolescencia hay una diferencia más leve (Tabla 7.30).   
 
Tabla 7.30. Comparaciones entre grupos etarios de la forma promedio del margen orbital 
 
Grupos etarios comparados F de Goodall 
Infancia-Niñez/Juventud 3,51 (p<0,0001) 
Juventud-Adolescencia 1,82 (p=0,0109) 
Adolescencia-Adultez 1,49 (p=0,0615) 
Infancia-Niñez/Adolescencia 3,66(p<0,0001) 
Infancia-Niñez/Adultez 5,25 (p<0,0001) 
Juventud/Adultez 1,76 (p=0,0142) 
 
Más del 80% de la variación resultó resumida por los primeros 7 RWs (81,17%) mientras que 
más del 95% está resumido por los primeros 14 RWs. Solo el RW6 (5,30%) se correlacionó 
significativamente con la edad transformada a su logaritmo natural (0,534; p<0,0001) y al LNTC 
(0,412; p=0,001). A pesar de ello se observa que la asociación con la edad tampoco es muy 
marcada (Fig. 7.22).  
 






Figura 7.22. Edad vs RW6. 
 
El RW6 resume variación de forma especialmente localizada en el margen superior e inferior. 
Se puede observar que en los individuos adultos el margen inferior de la órbita se posiciona 




Figura 7.23. Variación morfológica a lo largo del RW6. Izquierda: extremo negativo (Infancia-Niñez). Derecha: 
extremo positivo (Adultez). 
  
En base a la regresión multivariada llevada a cabo con las coordenadas ajustadas como 
variable dependiente y el LNTC como independiente el tamaño predice el 2,12% (p=0,0089) de 
la forma. 




Sintetizando, el tamaño del margen orbital varía en correspondencia con el aumento del 
volumen orbital y la forma presenta un cambio ontogénico muy reducido durante la vida 
postnatal. Las hipótesis H1.a y H1.b por lo tanto no pueden rechazarse.  
 
Análisis del cambio ontogénico en los patrones de covariación 
A partir de la comparación de las matrices de V/CV, se encontró que el patrón de covariación 
es significativamente similar a lo largo de toda la ontogenia y que los valores son altos en 
todos los casos (Tabla 7.31).  
 
Tabla 7.31. Correlaciones de matrices de V/CV para la región orbital. En la diagonal la repetibilidad de cada matriz, 
en la mitad superior las correlaciones crudas (negrita), en la mitad inferior las correlaciones ajustadas (cursiva) y los 
límites de confianza después de 1000 iteraciones 
 
 
Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 0,8973 0,7055 (p<0,0001) 0,6781 (p<0,0001) 0,7203 (p<0,0001) 
Juventud 0,7788 0,9146 0,6893 (p<0,0001) 0,7652 (p<0,0001) 
 
0,1955-0.3216 
   




Adultez 0,8094 0,8517 0,9329 0,8825 
 
0,2561-0,3633 0,2723-0,4089 0,2413-0,3731 
 
 
El análisis de random skewers expresó un resultado también de alta similitud entre matrices de 
diferentes etapas ontogénicas (Tabla 7.32).  
 
Tabla 7.32. Random skewers para la región orbital. En la mitad inferior se encuentran las probabilidades calculadas 
a partir de 1000 iteraciones 
 
 
Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 1 0,6413 0,6338 0,6708 
Juventud <0,0001 1 0,6828 0,7332 
Adolescencia <0,0001 <0,0001 1 0,7937 
Adultez <0,0001 <0,0001 <0,0001 1 
 
La hipótesis H2 debe rechazarse: no existen diferencias importantes en el patrón de 
covariación entre las etapas etarias.  
 
Análisis del cambio ontogénico en la magnitud de covariación 
Lo más destacable de este análisis consiste en que los valores de IEVA son más elevados en las 
dos etapas ontogénicas intermedias (Tabla 7.33, Fig. 7.24). Sin embargo, los desvíos se solapan 
por lo que no puede sostenerse que las diferencias entre etapas sean importantes.   





Tabla 7.33. Varianza de los autovalores (índice) para la región orbital. Se indica la varianza y los límites de confianza 
(LC) del 95% calculados a partir de 1000 permutaciones al azar 
 
 
IEVA Varianza LC  inferior LC  superior 
Infancia-Niñez 3,6223E-05 1,00303E-10 3,18242E-05 7,20604E-05 
Juventud 6,22057E-05 3,75835E-10 4,52227E-05 0,000120389 
Adolescencia 5,07474E-05 4,57406E-10 3,53307E-05 0,000117397 
Adultez 3,03042E-05 1,51303E-10 2,43173E-05 7,02834E-05 




Figura 7.24. IEVA para la región orbital. Se indican los desvíos estándar obtenidos por remuestreo en cada caso. 
 
Debido a que la magnitud de la integración no presenta cambios muy marcados entre etapas 
ontogénicas, la hipótesis H3 debe rechazarse. 
 
Análisis de la covariación entre la región orbital y otras regiones craneanas 
Los ASW entre la órbita y la región cigomática por un lado y entre la órbita y el neurocráneo 
anterior por otro, indicaron que el único eje en el cual existe covariación significativa entre los 
bloques es el SW1, por lo que se muestran solo estos resultados. 
Se aprecia que entre la órbita y la región cigomática la covariación resumida por el SW1 es 
relativamente menor (48,07%) que entre la órbita y el neurocráneo anterior (76,60%). La 
correlación entre los bloques también mostró que la órbita está más relacionada con el 
neurocráneo anterior (Tabla 7.34).  
El ARW sobre los residuales de la regresión multivariada indicó que la covariación entre la 
órbita y la región cigomática depende en gran medida del efecto generalizado de la alometría y 
que una vez que éste se ajusta, no resulta significativo. Si bien la asociación entre la órbita y el 
neurocráneo anterior se mostró relacionada con la alometría, aún sobre los residuales de la 




regresión multivariada, el SW1 continuó resumiendo más de la mitad de la covariación entre 
ambos bloques (Tabla 7.34).  
 
Tabla 7.34. SW1 de la región orbital con la cigomática y el neurocráneo anterior. Entre paréntesis se indican los 
resultados una vez que se ha ajustado el efecto alométrico con los residuales de la regresión multivariada 
 
SW1 Singular value p-valor (perm) % total covariación Correlación p-valor (perm) 
Órbita/Región cigomática 0,00084055 (0,00047081) 0,0076 (0,8363) 48,64 (26,66) 0,5560 (0,4109) <0,0001 (0,3172) 
Órbita/Neurocráneo 
anterior 
0,00130897 (0,00091094) 0,001 (0,037) 76,60 (63,13) 0,5698 (0,3759) <0,0001 (0,0518) 
 
En la Figura 7.25 se puede observar la distribución de los individuos de diferentes etapas 
ontogénicas a lo largo del SW1 que relaciona la órbita con la región cigomática. El grupo 
correspondiente a Infancia-Niñez es el que más se separa, aunque presenta un relativo 
solapamiento con los individuos juveniles. Las dos etapas más avanzadas se encuentran 
altamente solapadas en su distribución. Entre los individuos de menor edad el dacrion 
presenta una posición relativamente más sagital mientras que el cigion se encuentra más 
posterior y el frontomalar temporal se ubica más inferiormente igual que el cigotemporal 




Figura 7.25. SW1 correspondiente a los bloques de la órbita y la región cigomática. 




El SW1 que relaciona la órbita y el neurocráneo anterior separa en su distribución casi 
completamente a los individuos del grupo Infancia-Niñez. Los individuos que corresponden a 
Juventud se distinguen, aunque en menor medida, de los que integran las etapas Adolescencia 
y Adultez los cuales comparten su distribución (Fig. 7.26). Se observa que los rasgos sagitales 
de la bóveda covarían con distintos puntos de la órbita tanto del margen superior como del 





Figura 7.26. SW1 correspondiente a los bloques de la órbita y el neurocráneo anterior. 
 
Las hipótesis H4.a y H4.b de acuerdo con los resultados no pueden rechazarse. Es de destacar 
que, tal como se esperaba, se registró más covariación entre la órbita y el neurocráneo 
anterior que entre la órbita y la región cigomática.  
 




7.4 Discusión  
 
Integración ontogénica de la bóveda y la base 
De acuerdo con los resultados, el tamaño del neurocráneo crece muy marcadamente durante 
la etapa Infancia-Niñez y luego se estabiliza (Fig. 7.2), es decir que hacia los 6 años la mayor 
proporción del aumento en tamaño ya ha ocurrido. Esto concuerda con lo descripto por otros 
autores quienes mostraron que inclusive analizando separadamente el neurocráneo en sus 
porciones anterior, media y posterior más del 90% del tamaño de todas ellas se alcanza antes 
los 7 años de vida postnatal (Sardi y Ramírez-Rozzi, 2005, 2007).  
Tal como se presentó en el capítulo 3, distintas líneas de evidencia sugieren que el cerebro y 
las meninges asociadas tienen un rol preponderante sobre el crecimiento y desarrollo de las 
estructuras óseas del cráneo (Moss y Young, 1960; Opperman et al., 1993, 2000; Ritchsmeier 
et al., 2006). El cambio en tamaño del neurocráneo durante los primeros años de vida 
postnatal se relaciona principalmente con los tiempos y eventos de la expansión del cerebro. 
Se estima que hacia el nacimiento, el tamaño del cerebro humano es alrededor de un 30% del 
cerebro adulto (DeSilva y Lesnik, 2006), mientras que hacia los 2 años tiene aproximadamente 
el 80% del tamaño adulto, el 90% lo adquiere hacia los 5 años y el 95% hacia los 6 años de vida 
(Lenroot y Giedd, 2006). En tanto el cerebro se expande y la base se alarga a partir del 
crecimiento en las sincondrosis, las suturas de la bóveda responden agregando hueso 
intramembranoso en los márgenes de manera que el neurocráneo se amplía acomodándose al 
cerebro en crecimiento (Opperman, 2000). Si bien luego de los 6-7 años se suceden otros 
cambios estructurales en el cerebro, especialmente en la distribución y proporción de 
sustancia gris y blanca así como en las conexiones neuronales, estas variaciones no afectarían 
significativamente el tamaño del neurocráneo (Lenroot y Giedd, 2006; Lieberman, 2011a).  
Los períodos ontogénicos de modificación de la forma del neurocráneo se hallaron diferentes 
de los correspondientes al tamaño. Existieron modificaciones en la forma inclusive hasta los 12 
años, es decir el comienzo de la adolescencia (Tabla 7.3, Fig. 7.3), por lo que otros factores 
independientes del crecimiento del cerebro estarían implicados. Esta temporización diferencial 
del tamaño y la forma durante la ontogenia ya se ha demostrado para algunas estructuras 
craneanas (Bastir et al., 2006).  
El cambio en forma, resumido por el eje que se relaciona con los parámetros ontogénicos de 
edad y tamaño (RW1), se registró en varias estructuras (Fig. 7.9). Por un lado, la expansión del 
neurocráneo se evidencia en una transformación ontogénica hacia una bóveda adulta más 
larga, especialmente en la porción posterior y el cambio relativo en la posición y el tamaño del 
foramen magnum. Lateralmente, la bóveda ancha de los individuos de menor edad cambia 




hacia una configuración relativamente más angosta sobre todo a nivel de los parietales. Este 
cambio en forma generalizado podría asociarse con la expansión del cerebro durante los 
primeros años de vida. Se ha descripto que el cerebro crece anteroposteriormente más que de 
manera radial debido a la expansión del frontal y el achatamiento de los lóbulos parietales 
(Trinkaus y LeMay, 1982; Ventrice, 2011). Los cambios globales del neurocráneo resumidos por 
el RW1 podrían compararse con las modificaciones que acompañaron la encefalización y la 
adquisición de la postura erecta, dos procesos clave en la evolución del linaje humano 
(Lieberman et al., 2002; Neubauer et al., 2009).  
Se evidencia que el RW1 describe variación en regiones como la glabela y la apófisis mastoides 
(Fig. 7.9), superestructuras óseas que se han incluido dentro de los llamados rasgos robustos 
del cráneo (Lahr y Wright, 1996). El cambio morfológico resumido por este eje se prolonga 
hasta momentos posteriores a los 6 años. Mientras que entre individuos adultos estas 
estructuras son más conspicuas, en las primeras etapas de vida se muestran menos 
desarrolladas. El cambio en estos rasgos podría entenderse como producto de variaciones 
localizadas que se darían por lo menos hasta el comienzo de la adolescencia, es decir incluso 
una vez que el crecimiento del cerebro ha cesado. Gonzalez et al. (2010) mostraron que parte 
de la variación en los rasgos robustos es acentuada inclusive luego de los 5 años de edad. El 
desarrollo de este tipo de rasgos ha sido parcialmente atribuido a los cambios de forma 
relacionados con el tamaño, es decir la alometría (Lahr y Wright, 1996; Rosas y Bastir, 2002; 
Gonzalez et al., 2010), aunque se plantearon otras explicaciones relacionadas tanto con 
factores hormonales (Bernal et al., 2006) como de estrés mecánico (Lieberman et al., 2004b). 
En línea con estos antecedentes, podría sostenerse que si bien el crecimiento del cerebro es el 
principal determinante de la morfología neurocraneana, otros factores podrían complejizar su 
desarrollo, especialmente en la superficie ectocraneana (Bastir et al., 2010; Neubauer et al., 
2010).  
Tanto en el neurocráneo como en la bóveda y la base, las comparaciones entre matrices de 
V/CV de distintos grupos etarios arrojaron valores que sugieren una similitud altamente 
significativa. Esto indicaría que los patrones de covariación se mantienen relativamente 
estables a lo largo de la vida postnatal. Se trata de un resultado esperable teniendo en cuenta 
que las comparaciones entre matrices de asociación de rasgos morfométricos son muy 
consistentes inclusive entre diversas especies con marcadas diferencias fenotípicas (Cheverud, 
1996; Marroig y Cheverud, 2001; Goswami, 2006). Esto llevaría a proponer que globalmente, 
los patrones de covariación del neurocráneo son no solo conservados filogenéticamente sino 
que se mantienen constantes en la ontogenia.  




Más allá de la similitud entre las matrices, son notables algunas tendencias ontogénicas para 
las distintas regiones. En el neurocráneo se observó una mayor diferencia entre los individuos 
de menor edad correspondientes a la etapa Infancia-Niñez y los de otros grupos. Es decir que 
habría un cambio relativamente importante en el patrón de covariación entre los individuos 
menores de 6 años y los mayores. En la bóveda las correlaciones entre matrices de diferentes 
etapas son más altas desde momentos tempranos de la ontogenia, sugiriendo que el patrón es 
más similar a lo largo de toda la vida y que no es posible identificar cambio en ningún punto de 
la ontogenia. Finalmente, la base presenta correlaciones más bajas aunque, como en la 
bóveda, no se evidencia una tendencia de cambio ontogénico.   
Estos resultados precisan ser explicados teniendo en cuenta los factores potencialmente 
responsables de la asociación diferencial entre rasgos, es decir del patrón de integración 
morfológica. La bóveda está influenciada por el crecimiento del cerebro que constituye, en 
términos de Moss y Young (1960), su matriz funcional, junto con las meninges. El desarrollo 
temprano de este órgano establecería las principales asociaciones entre rasgos, las cuales se 
mantendrían luego constantes. Anzelmo et al. (2013), en un estudio ontogénico sobre el 
desarrollo ectocraneano de la bóveda, también sugieren que el crecimiento cerebral sería el 
principal factor influyente en su forma, no existiendo suficiente evidencia para sostener la 
influencia de otras matrices funcionales.  
Por lo contrario, son varias las líneas de evidencia que indican que el crecimiento y desarrollo 
de la base están sometidos a la influencia de diversos factores. En primer lugar, la base 
constituye la plataforma sobre la que crece el cerebro y está articulada con el esqueleto facial 
(Lieberman, 2000a, b) así como con la mandíbula, la última región en alcanzar la morfología 
adulta y con un fuerte compromiso funcional relativo a la masticación (Bastir et al., 2006). En 
segundo lugar, la base del cráneo articula con la columna vertebral por lo que se relaciona con 
la función de locomoción y postura (Lieberman, 2000a, b). En suma, las interacciones entre 
estos factores del desarrollo y funcionales llevarían a que las asociaciones entre rasgos de la 
base no se mantengan tan constantes como en la bóveda y explicarían las menores similitudes 
entre etapas ontogénicas respecto del patrón de las matrices de V/CV así como el cambio en la 
magnitud de covariación.  
El neurocráneo en su conjunto presenta un cambio en el patrón de covariación hacia el 
comienzo de la etapa juvenil, es decir cuando cesa el crecimiento del cerebro. Este punto está 
en concordancia con los resultados de ASW ya que en la distribución del SW1 para los bloques 
de la bóveda y la base, los individuos pertenecientes a la etapa Infancia-Niñez y parcialmente 
los de Juventud se encuentran separados del resto, mientras que los individuos 
correspondientes a las etapas Adolescencia y Adultez se solapan completamente (Fig. 7.11). La 




variación coordinada de los rasgos neurocraneanos de la bóveda y la base se reduciría cuando 
la expansión del cerebro que las afecta conjuntamente se detiene. 
Los resultados de esta tesis amplían lo hallado por Bookstein et al. (2003) quienes mostraron 
una relación ontogénica similar sobre rasgos sagitales de la bóveda y la base. La covariación 
significativa hallada entre la bóveda y la base podría ser atribuida a interacciones que ocurren 
a diferentes niveles. Factores con efectos pleiotrópicos, tales como FGF, Sonic hedgehog 
(SHH), ácido retinoico, hormona de crecimiento (GH), factor de crecimiento semejante a 
insulina (IGF), afectan ambas regiones y podrían ser parcialmente responsables de la 
asociación entre sus rasgos (Helms et al., 2005; Tapiada et al., 2005; Mitteroecker y Bookstein, 
2008; Martínez-Abadías et al., 2011). Sumado a ello, el crecimiento del cerebro que afecta a 
ambas regiones contribuye como factor preponderante a generar la estructura de covariación 
observada (Hallgrímsson et al., 2007). 
Entre los principales cambios coordinados en forma se destaca la elongación de la bóveda y el 
cambio en la posición y el tamaño relativo del foramen magnum (Fig. 7.12). Este patrón es 
consistente con lo hallado en un estudio que incluye grandes simios así como especímenes del 
género Homo en los cuales la existencia de bóvedas grandes y redondeadas se asoció a una 
posición más anterior para el foramen magnum (Singh et al., 2012). Martínez-Abadías et al. 
(2012) mostraron que la expansión de la bóveda craneana y el desplazamiento relativo del 
foramen magnum son dos cambios genéticamente integrados en el cráneo humano y 
sugirieron que son parte de un conjunto amplio de transformaciones ocurridas como resultado 
de procesos localizados que causan cambios en diferentes estructuras debido a su integración. 
De acuerdo con los resultados del presente trabajo, los mencionados rasgos de la bóveda y la 
base cambian coordinadamente durante la vida postnatal, por lo que están integrados, 
además de genética y evolutivamente, durante su ontogenia.  
Los resultados de ASW con las variables de forma ajustadas al tamaño indican que la 
covariación entre estas regiones depende ampliamente del cambio en tamaño, es decir que la 
alometría influencia la relación entre la bóveda y la base. La alometría ha sido considerada 
como un factor de integración global en tanto afecta conjuntamente regiones diferentes 
(Chernoff y Magwene, 1999; Klingenberg, 2009). Debido a que el cambio en tamaño del 
neurocráneo está dado principalmente por el crecimiento del cerebro, este factor podría 
posicionarse como el principal responsable de la variación coordinada entre la bóveda y la 
base. 
La independencia entre las regiones craneanas ha sido propuesta como una premisa para 
explicar la evolución morfológica y la diversificación de los mamíferos incluyendo a los 
primates (Goswami, 2006; González-José et al., 2008; Porto et al., 2009). A pesar de estar 




fuertemente integradas por la alometría, la bóveda y la base mostraron un comportamiento 
relativamente independiente entre sí. Este punto está evidenciado no solo por el ASW 
ajustado al tamaño sino porque al analizar la variación morfológica en la bóveda y la base 
separadamente, se encontraron diferencias entre ambas regiones respecto de las edades en 
las que ocurren los cambios. 
La observación de que la bóveda y la base presentan cierto grado de autonomía se ve 
reforzado por el hecho de que la magnitud de covariación resumida por el IEVA es en todos los 
casos menor en el neurocráneo en su conjunto que en la bóveda y la base. En la bóveda, los 
valores de IEVA se mantuvieron relativamente constantes a lo largo de toda la ontogenia, 
mientras que en la base se observaron valores destacablemente más altos en la etapa Infancia-
Niñez. Este resultado debe interpretarse considerando que en aquellos casos donde el IEVA es 
más elevado, la varianza existente se distribuye en menos dimensiones que en aquellos casos 
en los que esta medida es menor (Hallgrímsson et al., 2007). Por ello, las escasas diferencias 
ontogénicas en el IEVA para la bóveda ponen de manifiesto que la magnitud de asociación de 
sus rasgos se establece tempranamente y en relación con un factor determinante, 
probablemente su interacción con el cerebro. Sin embargo para la base, la reducción en la 
magnitud de la integración podría estar relacionada con el solapamiento sucesivo a lo largo de 
la ontogenia de los diferentes factores mencionados que afectan su morfología. Al 
diversificarse las matrices funcionales, es esperable que el cambio en forma de la base no esté 
contenido en una única dirección o eje, es decir que esté menos integrado.   
 
Modelos de modularidad dentro del neurocráneo 
Al evaluar algunos modelos de modularidad formulados a priori a partir de la información 
biológica con la que se contaba, se observó que el modelo que divide las porciones anterior y 
posterior de la bóveda presentó coeficientes RV relativamente bajos lo cual indicaría que la 
sutura coronal es un límite significativo. Esto podría responder a factores prenatales que 
moldean la morfología de la bóveda y a la acción de variables postnatales que acentúan este 
esquema de asociación, tales como el desarrollo de senos paranasales que tiene lugar en el 
hueso frontal (Blaney, 1990) y la relación entre el neurocráneo anterior y las estructuras 
faciales.  
Las regiones endocraneanas han experimentado diferentes trayectorias evolutivas de cambio 
morfológico en relación con la regionalización del cerebro, una característica relevante en 
nuestro linaje (Bruner et al., 2004). Los lóbulos frontales han tenido un desarrollo importante 
en los taxa más encefalizados, especialmente en dirección lateral, lo que ha sido interpretado 
como un cambio necesario para la adquisición de habilidades cognitivas como el habla (Aboitiz 




y García, 1997). A pesar de que algunos autores han cuestionado que la afirmación de que el 
volumen frontal es más grande en humanos que en otros primates (Semendeferi et al., 1997), 
se acepta que existieron expansiones localizadas en áreas del lóbulo frontal (Semendeferi et 
al., 2001). Esto mostraría que las porciones anterior y posterior de la bóveda estarían 
relativamente desacopladas en su evolución morfológica así como en su desarrollo. 
La base no se ajusta claramente al modelo de modularidad que separa rasgos anteriores y 
posteriores. Sin embargo, este  resultado podría estar sesgado por el número marcadamente 
diferente de puntos mofométricos incluidos en cada módulo (Mitteroecker y Bookstein, 2007). 
Tanto en la bóveda como en la base, el modelo que separa los rasgos laterales de los mediales 
no encontró sustento suficiente en los resultados. Esto coincide con lo descripto por Anzelmo 
et al. (2013) quienes hallaron que los rasgos sagitales y laterales de la bóveda completan su 
maduración coordinadamente, lo cual es una evidencia de integración entre ambas. La 
discrepancia con otros estudios en los que se sostienen estos módulos (Bastir y Rosas, 2005, 
2006) podría ser atribuida a las diferencias respecto de los puntos morfométricos relevados, 
además de que Bastir y Rosas (2005, 2006) relevaron puntos en radiografías laterales, un 
soporte diferente al empleado en esta tesis.  
 
Diversidad poblacional e integración ontogénica 
Las tendencias ontogénicas en la integración morfológica son globalmente similares en las tres 
muestras comparadas. En un trabajo sobre las muestras Eu y Sf utilizadas en este estudio, 
Sardi y Ramírez-Rozzi (2012) encontraron trayectorias paralelas de los componentes 
principales asociados con la edad y derivaron que la diversificación de forma es poco evidente 
en el neurocráneo. Este resultado es relevante en tanto los ejes son obtenidos de la 
covariación entre rasgos por lo que coinciden con la idea de que estas dos poblaciones 
presentan patrones de covariación compartidos a lo largo de la ontogenia. 
Martínez-Abadías et al. (2009) encontraron que la integración del neurocráneo es similar entre 
muestras con y sin deformación artificial craneana y concluyeron que la covariación entre 
rasgos se establecería durante la expansión del cerebro incluso antes del momento postnatal 
en que se le aplica la deformación y que alteraciones posteriores no tendrían efectos notables. 
La marcada similitud de las tendencias de covariación en el neurocráneo descripta en las tres 
muestras estaría en línea con la idea de que procesos epigenéticos de acción postnatal no 
cambiarían la estructura de asociaciones entre rasgos morfológicos, las cuales estarían 
determinadas muy tempranamente. 
 
 




Integración ontogénica de la región orbital 
El comportamiento de la región orbital respecto de la variación y covariación ontogénica de 
sus rasgos morfológicos difiere parcialmente de lo observado para la bóveda y la base. El 
tamaño de la órbita aumenta abruptamente durante los primeros años de vida en 
correspondencia con lo que ocurre en el neurocráneo, el cerebro y otras estructuras neurales 
como el globo ocular. Sin embargo, hasta la adolescencia, la órbita mostró cambios en su 
tamaño, es decir más allá de la edad en la que los órganos que contiene habrían detenido su 
crecimiento. Esto se encuentra en concordancia con varios autores que sostienen que el 
cambio morfológico en la órbita es parcialmente independiente de su contenido (Schultz, 
1940; Dixon et al., 1997). En este sentido, Schultz (1940) encontró una alometría negativa 
entre el globo ocular y la órbita con respecto al peso corporal en primates: el tamaño de la 
órbita aumenta más rápidamente que el volumen del globo ocular a medida que se acrecienta 
el peso corporal. De ello concluyó que el tamaño de la órbita depende del tamaño del globo 
ocular solo de una manera general y que ambas variables pueden comportarse 
independientemente. 
Debido a que el volumen de la órbita muestra el mismo patrón ontogénico que el TC del 
margen orbital, se podría afirmar que el crecimiento de la órbita responde tal como lo habrían 
planteado Enlow y Hans (1998) al principio de V. Es decir que a medida que el cono que 
conforma la cavidad orbital se remodela por depósito interno y reabsorción externa, crece la 
apertura que define el margen orbital. 
La forma de la órbita presentó muy escaso cambio ontogénico así como estabilidad en sus 
patrones y magnitud de integración de sus rasgos. Es decir que la mayor parte de las 
características de forma de la órbita se establecerían temprano en la ontogenia, 
probablemente en respuesta a la influencia durante la etapa prenatal de su matriz funcional.  
Es posible que la matriz funcional de la órbita sea un factor muy importante que influya 
tempranamente sobre la integración morfológica de la región. Una evidencia experimental que 
avala esta inferencia es que la aplicación de implantes en la órbita inmadura estimula el 
crecimiento óseo y que esta estimulación del hueso resultó proporcional al volumen 
implantado (Cepela et al., 1992).  
Si bien existe diversidad poblacional en la morfología de la órbita (Sardi, 2002; Brown y Maeda, 
2004; Sardi et al., 2004; Wu et al., 2007) se ha demostrado que es mucho menos variable que 
otros rasgos craneofaciales (Masters, 2008), cuya mayor variabilidad podría deberse a que 
presentan mayor rango temporal de cambio ontogénico e interacciones con distintos factores. 
La constancia observada tanto en el patrón como en la magnitud de la integración podría ser 




entendida como resultado de una determinación temprana de la estructura de asociación 
entre los rasgos y una escasa variación posterior.  
En los resultados se observa que en individuos adultos el margen inferior se desplaza hacia 
abajo, mientras que ocurren algunos cambios en la porción superior del margen lateral (Fig. 
7.26). Estas transformaciones moderadas en la configuración de la órbita podrían relacionarse 
con la variación en estructuras craneofaciales adyacentes y ser resultado de los procesos 
dinámicos descriptos para los distintos huesos que delimitan las paredes medial, lateral, 
superior e inferior de la órbita y cuyas trayectorias ontogénicas han sido descriptas. En este 
sentido, los resultados del ASW mostraron que la órbita está integrada de manera significativa 
tanto con la región neurocraneana anterior como con la cigomática, por lo tanto su variación 
está coordinada con parte del esqueleto neural y facial (Tabla 7.34). Esto indica que a pesar de 
presentarse como una estructura cuyos parámetros de integración morfológica se mantienen 
constantes durante la vida postnatal covaría con otras estructuras. La asociación más marcada 
con el neurocráneo anterior evidenciaría que la órbita está fuertemente ligada al desarrollo 
neural. De hecho se ha observado que una vez ajustado el efecto alométrico la asociación 
entre ambas regiones continúa siendo significativa (Tabla 7.34). 
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8.1 Integración ontogénica del esqueleto facial medio 
 
El esqueleto facial ha sido caracterizado por su elevada diversidad morfológica en poblaciones 
humanas (Howell, 1989; Relethford, 1994; Hanihara, 1996; Perez et al. 2007). Esto se ha 
relacionado con distintos factores tales como su patrón de crecimiento prolongado en la 
ontogenia y la variedad de órganos y tejidos con distintas funciones con los que se encuentra 
asociado (Lieberman, 2011b; Sardi y Ramírez-Rozzi, 2012).  
En este capítulo se analizará la integración morfológica del esqueleto facial medio, y dentro de 
éste, tres regiones. En la porción más inferior se encuentra la región oral/alveolar que incluye 
el arco alveolar del maxilar junto con el paladar óseo. Por otra parte, la región nasal 
corresponde al margen externo que delimita lo que usualmente se conoce como “agujero 
piriforme”. Si bien puede razonarse que el segmento superior de la región nasal corresponde 
al esqueleto facial superior, en este caso se lo considera conjuntamente parte del esqueleto 
medio debido a la unidad funcional que la región nasal representa. Finalmente, la región 
cigomática incluye la rama ascendente que lleva la apófisis frontal y el cuerpo del hueso 
cigomático, parte del maxilar, así como el arco cigomático. Dentro de la región cigomática, se 
consideró la parte del temporal que articula con el cigomático para formar el arco. En este 
último caso, se utilizó el mismo criterio, es decir se lo incluyó teniendo en cuenta la unidad 
estructural y funcional que delimita. 
A continuación se describen las muestras craneanas utilizadas para el análisis de la integración 
en el esqueleto facial medio. Seguidamente se describen una serie de expectativas e hipótesis 
derivadas que estructuran los aspectos tratados. Junto a estas hipótesis se presentan las 




Para la evaluación de la integración ontogénica del esqueleto facial medio en HSAM se tomó 
una muestra constituida por individuos de tres poblaciones del continente sudamericano, más 
precisamente del territorio argentino. Si bien se ha demostrado que existe diversidad 
morfológica en los rasgos faciales en esta región geográfica, se trata de poblaciones 
correspondientes a un contexto espacial particular y que se asumen biológicamente afines 
(Wang et al., 2007). Esta estrategia metodológica garantiza un tamaño muestral robusto de las 
distintas edades y sigue el criterio aplicado por Bookstein et al. (2003) quienes con el objetivo 
de analizar patrones de integración craneofacial durante la ontogenia humana buscaron 
generar una muestra que cubriera un amplio rango de variación morfológica y que permitiera 




caracterizar las tendencias a nivel de especie. En este sentido, se reunieron individuos cuyos 
esqueletos faciales estaban correctamente preservados de PG, Ch y RP (Tabla 8.1). 
 
Tabla 8.1. Composición por edad y sexo de las muestras analizadas 
 
Muestra n n subadultos n Infancia-Niñez n Juventud n Adolescencia n Adultez 
PG 62 21 7 13 1 41  (F=25, M=16) 
Ch 112 15 2 6 7 97 (F=55, M=42) 
RP 60 40 4 7 29 20 (F=20, M=20) 
Total 234 76 13 26 37 158 (F=100, M=178) 
 
             F: femenino, M: masculino 
 
Se relevaron landmarks y semilandmarks en tres dimensiones del esqueleto facial medio 
(Tabla 8.2). Las regiones previamente definidas (oral/alveolar, cigomática y nasal) fueron 
descriptas por wireframes para la visualización de sus cambios relativos (Fig. 8.1). Las 
coordenadas deslizadas se ajustaron mediante AGP y se obtuvo un conjunto de coordenadas 
de forma y el TC. 
 
Tabla 8.2. Landmarks y semilandmarks empleados. Se indica la región facial a la que pertenece y el orden 






 Número  
(Tabla 6.2) 
Denominación Región 
2 Subespinal 1. Nasal  30 Sml cigomático4 13. Cigomático 
3 Nasoespinal 2. Nasal  31 Cigomático posterior 14. Cigomático 
4 Alar izquierdo 3. Nasal  1 Prostion 1. Oral/alveolar 
5 Nasofrontal 4. Nasal  63 Postcanino 2. Oral/alveolar 
6 Nasion 5. Nasal  64 Ectomolar 3. Oral/alveolar 
18 Frontomalar-temporal 1. Cigomático  65 Paladar 4. Oral/alveolar 
19 Prominencia yugal 2. Cigomático  66 Alveolon 5. Oral/alveolar 
20 Jugal 3. Cigomático  67 Alveolar posterior 6. Oral/alveolar 
21 Alvéolo-maxilar1 4. Cigomático  68 Espina nasal posterior 7. Oral/alveolar 
22 Alvéolo-maxilar2 5. Cigomático   
23 Cigomaxilar anterior 6. Cigomático   
24 Sml cigomático1 7. Cigomático   
25 Sml cigomático2 8. Cigomático   
26 Cigotemporal inferior 9. Cigomático   
27 Cigion 10. Cigomático   
28 Cigotemporal superior 11. Cigomático   
29 Sml cigomático3 12. Cigomático   
 
  






Figura 8.1. Landmarks y semilandmarks con los correspondientes wireframes para (a) región nasal, (b) región 
cigomática, (c) región oral/alveolar. 
 
8.1.2 Hipótesis y métodos 
 
A partir de los antecedentes presentados en el capítulo 2 sobre la morfogénesis y el desarrollo 
ontogénico de la región facial, se plantean una serie de hipótesis y expectativas: 
1) Es esperable que el TC y las coordenadas de forma del esqueleto facial medio presenten 
modificaciones incluso durante etapas avanzadas del desarrollo. Para la región oral/alveolar la 




expectativa es que haya cambios en tamaño y forma durante toda la ontogenia, dada la 
dinámica de la formación y emergencia dentaria cuya actividad se extiende hasta el fin de la 
adolescencia. Para la región cigomática los cambios en tamaño y forma serían más marcados 
en las primeras etapas de la vida postnatal cuando se produce el desarrollo de los músculos 
masticatorios. Para la región nasal se espera observar cambio en tamaño como consecuencia 
del cambio facial general y respecto de la forma que presente una variación morfológica 
relativamente reducida desde edades tempranas ya que considerando el gradiente madurativo 
facial es de las áreas que primero completan su desarrollo (Enlow y Hans, 1996; Bastir y Rosas, 
2005). 
- Hipótesis 1 (H1). El tamaño y la forma del esqueleto facial cambian a lo largo de la 
ontogenia. Esta hipótesis se puso a prueba en: 
- Hipótesis 1.a (H1.a). el esqueleto facial medio. 
- Hipótesis 1.b (H1.b). la región oral/alveolar. 
- Hipótesis 1.c (H1.c). la región cigomática. 
- Hipótesis 1.d (H1.d). la región nasal. 
Se evaluaron a través de una comparación del TC y de las coordenadas de forma de los grupos 
etarios por ANOVA y por F de Goodall, respectivamente. Además, las coordenadas de forma 
fueron analizadas en relación al LNTC. Mediante ARW se obtuvieron los principales ejes que 
resumen variación en forma, los cuales fueron graficados distinguiendo los individuos por 
grupos etarios para permitir una visualización clara de cuándo ocurren las mayores 
transiciones. Se exploraron las relaciones entre estos ejes de asociación de forma 
representados por los RWs y variables de relevancia ontogénica como la edad y el TC mediante 
una prueba de correlación. Estos análisis fueron llevados a cabo para el esqueleto facial medio 
en general así como para cada región en particular. 
2) La variación en el esqueleto facial estaría estructurada en ejes de rasgos más o menos 
independientes que reflejan la relativa autonomía de las regiones delimitadas por criterios 
funcionales y del desarrollo (región oral/alveolar, región cigomática y región nasal).  
- Hipótesis 2 (H2). Distintos conjuntos de rasgos (o distintas regiones) varían de modo 
independiente respecto de otros a lo largo de la ontogenia.  
La H2 fue analizada teniendo en cuenta la organización de los RWs. Mediante una 
representación gráfica de los extremos de variación se describieron los principales cambios en 
forma resumidos por aquellos ejes que se encuentran relacionados con la edad.  
3) Debido al marcado cambio ontogénico que tiene lugar en la región facial, así como por la 
multiplicidad de factores y procesos del desarrollo que afectan distintas estructuras en 
diversos momentos, se espera que los patrones de covariación cambien durante la vida 




postnatal. Mientras que los patrones de covariación de la región oral/alveolar podrían cambiar 
entre etapas demarcadas por eventos en la erupción dentaria, en la región cigomática se 
espera que haya marcadas diferencias entre la Infancia-Niñez y la Juventud en relación a la 
maduración de la función masticatoria. Respecto de la región nasal, la expectativa consiste en 
encontrar similitud a lo largo de toda la ontogenia, teniendo en cuenta que la matriz funcional 
que afecta a la región se mantiene relativamente estable desde edades tempranas. 
- Hipótesis 3 (H3). Los patrones de integración morfológica cambian a lo largo de la 
ontogenia. Se pondrá a prueba en: 
- Hipótesis 3.a (H3.a). el esqueleto facial medio. 
- Hipótesis 3.b (H3.b). la región oral/alveolar. 
- Hipótesis 3.c (H3.c). la región cigomática. 
- Hipótesis 3.d (H3.d). la región nasal. 
Estas hipótesis se evaluaron comparando grupos ontogénicos a través de correlación de 
matrices de V/CV y random skewers  
4) En términos generales, se espera que la magnitud de la integración se reduzca durante la 
vida postnatal a medida que la influencia de distintos factores que producen covariación se 
complejizan y solapan crecientemente generando asociaciones entre rasgos morfológicos en 
diferentes direcciones. En tanto la función masticatoria es un factor integrador de reconocida 
relevancia para la morfología facial (Marroig y Cheverud, 2001; Ackermann, 2005), los niveles 
de integración en la región oral/alveolar y en la región cigomática serían relativamente altos. 
La magnitud de integración sería más estable en la región nasal que presenta una maduración 
temprana.  
- Hipótesis 4 (H4). La magnitud de integración morfológica cambia a lo largo de la 
ontogenia postnatal. Se probará esta hipótesis para: 
- Hipótesis 4.a (H4.a). el esqueleto facial medio. 
- Hipótesis 4.b (H4.b). la región oral/alveolar. 
- Hipótesis 4.c (H4.c). la región cigomática. 
- Hipótesis 4.d (H4.d). la región nasal. 
Estas hipótesis se estudiaron mediante el cálculo del IEVA en cada etapa ontogénica. 
5) Si bien se han definido distintas regiones del esqueleto facial medio con particulares tasas 
de crecimiento, compromisos funcionales, relaciones estructurales con otras áreas del cráneo, 
etc., el cambio morfológico en cada una de ellas requiere algún tipo de coordinación 
estructural con las otras. La variación coordinada de diferentes regiones del esqueleto facial, 
de existir, podría depender del efecto generalizado del tamaño. 




- Hipótesis 5.a (H5.a). Existe covariación entre las regiones faciales durante la vida 
postnatal.  
- Hipótesis 5.b (H5.b). La covariación ontogénica entre regiones faciales depende de la 
variación en tamaño.  
Estas hipótesis fueron estudiadas mediante ASW. Se consideró cada región facial como un 
bloque y se estimó la covariación entre pares de ellos. Los principales ejes de covariación 
fueron graficados para observar la distribución de los individuos a lo largo de los mismos y los 
cambios morfológicos fueron también visualizados mediante deformación de los wireframes 
definidos para cada región. El mismo análisis fue realizado sobre los residuos de la regresión 
multivariada de las coordenadas de forma vs el TC para estimar la relación entre las regiones 
faciales una vez que el efecto alométrico es ajustado.   
 
En la Figura 8.2 se sintetiza la relación entre los aspectos tratados en este apartado, las 




Figura 8.2. Relación entre los aspectos analizados, hipótesis y métodos empleados. 
 






Análisis del cambio ontogénico en tamaño y forma 
Los datos analizados indicaron que el LNTC muestra un importante aumento hasta 
aproximadamente los 10 años. Sin embargo, es de destacar la variación en el tamaño que 




Figura 8.3. LNTC vs edad para el esqueleto facial medio. 
 
La distribución del TC se acerca a la normalidad y cumple con el supuesto de homogeneidad de 
las varianzas (test de Levene F=0,21; p=0,8915) por lo que se realizó un ANOVA paramétrico 
para evaluar diferencias. Este análisis arrojó un estadístico altamente significativo (F=38,23; 
p<0,0001). Las comparaciones múltiples se realizaron mediante el test HSD de Tuckey, 
observándose que existen diferencias significativas entre todos los grupos excepto entre la 
Adolescencia y la Adultez y que las diferencias entre Juventud y Adolescencia no son tan 
marcadas como en el resto de las comparaciones (Tabla 8.3). 
 
Tabla 8.3. Matriz de probabilidades de la comparación de TC del esqueleto facial medio entre grupos etarios 
obtenida a través de HSD de Tuckey 
 
 
Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez - 0,004463 0,000009 0,000008 
Juventud  - 0,047676 0,000008 
Adolescencia   - 0,133026 
Adultez    - 
 




De acuerdo con resultado del F de Goodall sobre las coordenadas de forma del esqueleto facial 
medio existe diferenciación significativa (p<0,0001) entre todos los grupos etarios (Tabla 8.4).  
 
Tabla 8.4. Comparaciones entre grupos etarios de la forma promedio del esqueleto facial medio 
 
Grupos etarios comparados F de Goodall 
Infancia-Niñez/Juventud 2,67 (p<0,0001) 
Juventud-Adolescencia 2,29 (p<0,0001) 
Adolescencia-Adultez 1,82 (p<0,0001) 
Infancia-Niñez/Adolescencia 3,44 (p<0,0001) 
Infancia-Niñez/Adultez 9,27 (p<0,0001) 
Juventud/Adultez 6,83 (p<0,0001) 
 
Alrededor del 80% de la variación estuvo resumida por los primeros 22 RWs y más del 95% por 
los primeros 43 RWs. El RW1 (17,96%) es el único que se relacionó de manera altamente 
significativa con el LNTC (-0,85; p<0,0001) y con el logaritmo natural de la edad (-0,53; 
p<0,0001). Al observar la distribución del RW1 respecto de la edad, se aprecia una tasa de 




Figura 8.4. RW1 vs edad para el esqueleto facial medio. 
 
La regresión multivariada realizada con las coordenadas de forma frente al LNTC arrojó que el 
tamaño explica un 13,78% (p<0,0001) del cambio en forma.  
Para la región oral/alveolar la distribución del TC se mostró normal y las varianzas de los 
grupos homogéneas entre sí (test de Levene F=0,962; p=0,4114) por lo que se realizó ANOVA 
para establecer diferencias en sus medias. Los resultados indicaron que existe variación 




significativa entre los grupos etarios (F=35,51; p<0,0001). Entre todos los grupos existen 
diferencias significativas excepto entre Juventud y Adolescencia, y Adolescencia y Adultez 
(Tabla 8.5). 
 
Tabla 8.5. Matriz de probabilidades de la comparación de TC oral/alveolar entre grupos etarios obtenida a través de 
HSD de Tuckey 
 
  Infancia-Niñez  Juventud  Adolescencia Adultez  
Infancia-Niñez - 0,005833 0,000012 0,000007 
Juventud  - 0,078281 0,000008 
Adolescencia   - 0,13072 
Adultez    - 
 
En la Figura 8.5 se aprecia también que la variación más importante en el LNTC se produce 





Figura 8.5. LNTC vs edad para la región oral/alveolar. 
 
Contrariamente a lo que ocurre con el tamaño para esta región facial hay cambio en forma a lo 
largo de toda la ontogenia. Esto se evidencia en los resultados de F de Goodall que mostraron 
diferencias amplias entre todos los grupos etarios (Tabla 8.6).  
 




Tabla 8.6. Comparaciones entre grupos etarios de la forma promedio de la región oral/alveolar 
 
Grupos etarios comparados F de Goodall 
Infancia-Niñez/Juventud  6,46  (p<0,0001) 
Juventud-Adolescencia 5,83 (p<0,0001) 
Adolescencia-Adultez  2,81(p=0,0003) 
Infancia-Niñez/Adolescencia  2,68 (p= 0,0011) 
Infancia-Niñez/Adultez 7,90 (p<0,0001) 
Juventud/Adultez 5,89 (p<0,0001) 
 
El ARW arrojó que cerca del 80% de la variación de forma está resumida por los primeros seis 
ejes. Es de destacar que el RW1 (33,22%) se correlacionó significativamente con el LNTC (0,36; 
p<0,0001), mientras que el RW2 se halló correlacionado con la edad transformada a su 
logaritmo natural (0,39; p<0,0001) y con el LNTC (0,45; p<0,0001). 
En la Figura 8.6 se observa que a lo largo del RW1 los individuos de las distintas etapas 
ontogénicas se encuentran bastante solapados, aunque los de menor edad tienden a ocupar el 
extremo más negativo. El RW2 separa parcialmente a los dos estadios más tempranos de la 




Figura 8.6. RW1 vs RW2 para la región oral/alveolar. 
 
El cambio morfológico resumido por el RW1 indica una posición más anterior del prostion a 
medida que avanza la ontogenia así como una localización relativamente más posterior del 
ancho máximo del arco alveolar. El RW2 resume cambios en el ancho del arco, así como en la 
porción más posterior y medial del mismo (Fig. 8.7).  
 






Figura 8.7. Cambios de forma en la región oral/alveolar a lo largo de los RW1 y RW2. Se indican los extremos 
negativos y positivos en rojo en comparación con la forma promedio (naranja). Los números de los landmarks y 
semilandmarks corresponden a la tercera columna de la Tabla 8.2. 
 
De acuerdo con la regresión multivariada la forma de la región oral/alveolar fue predicha en un 
10,75% por el tamaño.  
Para la región cigomática, los supuestos necesarios para la realización de ANOVA entre los TC 
de diferentes grupos etarios se cumplieron, siendo las varianzas de los grupos homogéneas 
(test de Levene F=0,23; p=0,6733). Los resultados del ANOVA indicaron que existen diferencias 
significativas en tamaño entre los grupos (F=33,41; p<0,0001) y el análisis post-hoc demostró 
que desde la Juventud el TC cambia más levemente (Tabla 8.7).  
 
Tabla 8.7. Matriz de probabilidades de la comparación de TC cigomático entre grupos etarios obtenida a través de 
HSD de Tuckey 
 
 
Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez - 0,006724 0,000031 0,000008 
Juventud  - 0,167867 0,000008 
Adolescencia   - 0,082848 
Adultez    - 
 
En la Figura 8.8 se evidencia que en la región cigomática se alcanzó el tamaño adulto 
aproximadamente hacia los 10-12 años. 
 






Figura 8.8. LNTC vs edad para la región cigomática. 
 
De acuerdo con la F de Goodall existen diferencias de forma a lo largo de toda la ontogenia 
(Tabla 8.8).  
 
Tabla 8.8. Comparaciones entre grupos etarios de la forma promedio de la región cigomática 
 
Grupos etarios comparados F de Goodall 
Infancia-Niñez/Juventud 1,94 (p=0,001) 
Juventud-Adolescencia 1,80  (p=0,0032) 
Adolescencia-Adultez  1,95 (p=0,0007) 
Infancia-Niñez/Adolescencia  2,13  (p= 0,0002) 
Infancia-Niñez/Adultez 6,83 (p<0,0001) 
Juventud/Adultez 5,19 (p<0,0001) 
 
El ARW para la región cigomática arrojó que alrededor del 80% de la variación está resumida 
por los 11 primeros RWs, siendo el RW1 el único que se encuentra significativamente 
relacionado con el LNTC (-0,41; p<0,0001) y con el logaritmo natural de la edad (-0,42; 
p<0,0001), mientras que el RW2 se relacionó significativamente solo con el LNTC (-0,36; 
p<0,0001). 
En la Figura 8.9 los individuos de estadios más tempranos se ubican hacia el extremo positivo 
del RW1, aunque la superposición de diferentes edades es evidente. 
 






Figura 8.9. RW1 vs RW2 para la región cigomática. 
 
Para el RW1 los individuos de mayor edad (extremo negativo) presentan un ancho mayor en la 
región más superior del hueso cigomático así como en el arco. El RW2 resume principalmente 
un cambio en la posición del cigion y la parte posterior del arco cigomático (Fig. 8.10).  
De acuerdo con la regresión multivariada la forma de la región cigomática está predicha en un 
10,73% por el tamaño.  
 






Figura 8.10. Cambios de forma en la región nasal a lo largo de los RW1 y RW2. Se indican los extremos negativos y 
positivos en rojo en comparación con la forma promedio (naranja). 
 
Para la región nasal, la distribución del TC se mostró normal y las varianzas de los grupos 
homogéneas entre sí (test de Levene F= 0,01;  p= 0,998). Los resultados del ANOVA 
paramétrico indicaron que existe variación significativa entre los grupos etarios (F=33,21; 
p<0,0001) y entre todos ellos existen diferencias significativas, excepto entre Adolescencia y 
Adultez (Tabla 8.9). 
 
Tabla 8.9. Matriz de probabilidades de la comparación de TC nasal entre grupos etarios obtenida a través de HSD de 
Tuckey 
 
  Infancia-Niñez  Juventud  Adolescencia Adultez  
Infancia-Niñez - 0,006633 0,000009 0,000008 
Juventud  - 0,008858 0,000008 
Adolescencia   - 0,692333 
Adultez    - 
 




La Figura 8.11 muestra que el tamaño adulto de la región nasal aumenta marcadamente hasta 




Figura 8.11. LNTC vs edad para la región nasal. 
 
La forma se mantiene relativamente constante a lo largo de toda la ontogenia postnatal 
observándose diferencias entre la Infancia-Niñez y la Adultez así como entre la Juventud y la 
Adultez (Tabla 8.10). 
 
Tabla 8.10. Comparaciones entre grupos etarios de la forma promedio de la región nasal 
 
Grupos etarios comparados F de Goodall 
Infancia-Niñez/Juventud 1,21 (p=0,2954) 
Juventud-Adolescencia 1,42 (p=0,1868) 
Adolescencia-Adultez 1,35  (p=0,2120) 
Infancia-Niñez/Adolescencia 1,79 (p= 0,0834) 
Infancia-Niñez/Adultez 5,39 (p<0,0001) 
Juventud/Adultez 3,58 (p=0,0004) 
 
El ARW señaló que los primeros 4 RWs resumen cerca del 80% de la variación total. El RW1 y 
RW2 no se correlacionaron con la edad ni con el tamaño, estando el RW3 relacionado con el 
LNTC (0,283; p=0,001) y el RW4 correlacionado tanto con el LNTC (-0,551; p<0,0001) como con 
la edad transformada a su logaritmo natural (-0,432; p>0,0001). En la Figura 8.12 se aprecia 
que el RW3 parecería agrupar a los individuos de etapas más tempranas hacia el extremo 
positivo.  







Figura 8.12. RW3 vs RW4 para la región nasal. 
 
A partir de la regresión multivariada se obtuvo que la forma de la región nasal está predicha en 
un 6,78% por el tamaño.  
El RW3 y el RW4 resumieron cambio en el ancho relativo a nivel de la base de la nariz, estando 
localizada la mayor variación en el subnasal para el RW3 y el alar para el RW4 (Fig. 8.13). 
En síntesis, existe cambio tanto en el tamaño como en la forma del esqueleto facial medio por 
lo que la H1.a no puede descartarse. Cada una de las regiones faciales consideradas sigue un 
patrón de cambio morfológico particular. Tanto en la región oral/alveolar como en la 
cigomática existe importante variación en tamaño y forma por lo que las H1.b y H1.c no 
pueden rechazarse. En el caso de la región nasal el tamaño se modificó mientras la forma se 
mantuvo constante, por lo que la H1.d no se rechaza para el tamaño.  
 





Figura 8.13. Cambios de forma en la región nasal a lo largo de los RW3 y RW4. Se indican los extremos negativos y 
positivos en rojo en comparación con la forma promedio (naranja). 
 
Descripción de los principales agrupamientos de rasgos que varían coordinadamente 
El RW1 resume variación morfológica en todas las regiones faciales. Mientras que el arco 
alveolar es más corto anteroposteriormente en individuos de menor edad y se alarga a medida 
que avanza la ontogenia, también se evidencia en vista anterior que aumenta la altura de la 
arcada. La nariz se hace más alta y angosta con la edad, mientras que el hueso cigomático se 
alarga anteroposteriormente y el arco cigomático se ubica relativamente más cercano a la 
línea media (Fig. 8.14).  
Debido a que el cambio se encontró distribuido en todas las regiones faciales consideradas, la 
H2 debe ser rechazada.  
 






Figura 8.14. Cambio morfológico descripto por el RW1. 
Izquierda: extremo negativo (Infancia-Niñez). Derecha: extremo positivo (Adultez). 
 
Análisis del cambio ontogénico en los patrones de covariación 
Para el esqueleto facial medio la correlación entre matrices de V/CV de distintas etapas 
ontogénicas resultó significativa en todas las comparaciones. Aunque los valores de 
correlación son relativamente bajos, los mayores se registraron entre Infancia-Niñez y 
Juventud y entre Juventud y Adolescencia. Las repetibilidades oscilaron entre 0,8706 para la 
Adultez y 0,9204 para la Infancia-Niñez. Las correlaciones ajustadas arrojaron valores 
levemente mayores en todas las comparaciones (Tabla 8.11).  
 




Tabla 8.11. Correlaciones de matrices de V/CV para esqueleto facial medio. En la diagonal la repetibilidad de cada 
matriz, en la mitad superior las correlaciones crudas (negrita), en la mitad inferior las correlaciones ajustadas 
(cursiva) y los límites de confianza después de 1000 iteraciones 
 
 
Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 0,9204 0,4510 (p<0,0001) 0,3076 (p<0,0001) 0,3134 (p<0,0001) 
Juventud 0,4938 0,9062 0,4058 (p<0,0001) 0,3816 (p<0,0001) 
 
0,1176-0,1969 
   




Adultez 0,3501 0,4296 0,4182 0,8706 
 
0,1726-0,2329 0,2123-0,2617 0,1891-0,2295 
 
 
Los resultados del random skewers evidencian más claramente que los valores de similitud 
tienden a ser bastante bajos, especialmente entre las etapas más temprana y más tardía de la 
ontogenia (p=0,02) (Tabla 8.12).  
 
Tabla 8.12. Random skewers para esqueleto facial. En la mitad inferior se encuentran las probabilidades calculadas 




Las tendencias de algunas de las regiones faciales difieren de las observadas en el esqueleto 
facial en general. Particularmente para la región oral/alveolar las similitudes entre etapas 
ontogénicas fueron más elevadas en todos los casos, siendo marcadamente más débiles las 
correlaciones que involucraron a los individuos adultos (Tabla 8.13).  
Los resultados del random skewers fueron similares aunque se pone de manifiesto más 
claramente la diferenciación entre el patrón de covariación de la Adultez respecto de las otras 
etapas (Tabla 8.14). 
 
 
Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 1 0,3719 0,2698 0,2317 
Juventud 0,001 1 0,3352 0,2791 
Adolescencia 0,006 0,002 1 0,2680 
Adultez 0,020 0,005 0,006 1 




Tabla 8.13. Correlaciones de matrices de V/CV para región oral/alveolar. En la diagonal la repetibilidad de cada 
matriz, en la mitad superior las correlaciones crudas (negrita), en la mitad inferior las correlaciones ajustadas 
(cursiva) y los límites de confianza después de 1000 iteraciones 
 
 
Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 0,9358 0,6045 (p<0,0001) 0,7224 (p<0,0001) 0,4585 (p<0,0001) 
Juventud 0,6688 0,8729 0,6715 (p<0,0001) 0,5325 (p<0,0001) 
 
0,1163-0,3168 
   




Adultez 0,5007 0,6021 0,6040 0,896 
 
0,1040-0,3033 0,1335-0,3181 0,0818-0,2519 
 
 
Tabla 8.14. Random skewers para región oral/alveolar. En la mitad inferior se encuentran las probabilidades 





Para la región cigomática, la correlación de matrices de V/CV entre distintos grupos etarios 
muestra que existe una similitud significativa entre ellas, especialmente entre las etapas de 
Infancia-Niñez y Juventud (Tabla 8.15).  
 
Tabla 8.15. Correlaciones de matrices de V/CV para región cigomática. En la diagonal la repetibilidad de cada 
matriz, en la mitad superior las correlaciones crudas (negrita), en la mitad inferior las correlaciones ajustadas 
(cursiva) y los límites de confianza después de 1000 iteraciones 
 
 
Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 0,9435 0,6269 (p<0,0001) 0,4222 (p<0,0001) 0,4204 (p<0,0001) 




Adolescencia 0,4582 0,5430 0,9001 0,4919 (p<0,0001) 
 
0,1406-0,2387    0,1871-0,3012 
 
Adultez 0,4632 0,64884 0,5549 0,8732 
 
0,1999-0,2727 0,2633-0,3510    0,2974-0,3927 
 
Esta tendencia es también reflejada por el random skewers que evidenció más claramente la 
baja similitud de Infancia-Niñez con Adolescencia y Adultez (Tabla 8.16). 
 
 
Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 1 0,5586 0,6064 0,2952 
Juventud 0,006 1 0,6186 0,3850 
Adolescencia 0,002 0,001 1 0,4260 
Adultez 0,109 0,05 0,037 1 




Tabla 8.16. Random skewers para región cigomática. En la mitad inferior se encuentran las probabilidades 
calculadas a partir de 1000 iteraciones 
 
 
Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 1 0,5202 0,3647 0,3552 
Juventud <0,0001 1 0,4499 0,5111 
Adolescencia 0,013 0,002 1 0,4095 
Adultez 0,015 <0,0001 0,005 1 
 
En la región nasal se apreció que la similitud entre matrices de V/CV es elevada desde estadios 
tempranos de la ontogenia (Tabla 8.17), haciéndose más marcada hacia etapas avanzadas: la 
máxima correlación fue hallada entre la Adolescencia y la Adultez.   
 
Tabla 8.17. Correlaciones de matrices de V/CV para región nasal. En la diagonal la repetibilidad de cada matriz, en la 
mitad superior las correlaciones crudas (negrita), en la mitad inferior las correlaciones ajustadas (cursiva) y los 
límites de confianza después de 1000 iteraciones 
 
 
Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 0,8381 0,5950 (p<0,0001) 0,6685 (p<0,0001) 0,7389 (p<0,0001) 




Adolescencia 0,7683 0,8692 0,9032441 0,8023 (p<0,0001) 
 
0,1788-0,3049    0,1754-0,2767 
 
Adultez 0,8662 0,8870 0,9060 0,8682 
 
0,2557-0,3504 0,2434-0,3079     0,2764-0,3340 
 
Los resultados del random skewers son consistentes. La comparación que arrojó menores 
similitudes la que corresponde a la Infancia-Niñez con Juventud (p<0,0001) (Tabla 8.18). 
 
Tabla 8.18. Random skewers para región nasal. En la mitad inferior se encuentran las probabilidades calculadas a 
partir de 1000 iteraciones 
 
 
Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 1 0,5635 0,6186 0,7140 
Juventud 0,002 1 0,7183 0,7459 
Adolescencia 0,001 <0,0001 1 0,7225 
Adultez <0,0001 <0,0001 <0,0001 1 
 
Resumiendo, los resultados muestran que la similitud de los patrones de covariación en el 
esqueleto facial medio es bastante moderada entre etapas ontogénicas. Existen diferencias, 
especialmente entre las etapas más temprana y más tardía de la ontogenia, por lo que la H3.a 
no puede rechazarse. Sin embargo, se detectaron diferencias regionales. Mientras que la 
región cigomática es la que mayor cambio ontogénico presenta en la covariación de sus rasgos 




(la H3.c no puede rechazarse), la región nasal conserva un patrón similar desde momentos 
tempranos con muy escaso cambio (la H3.d debe rechazarse). La región alveolar/oral se 
presenta en una posición intermedia, donde lo más destacable es la diferencia de la estructura 
de covariación entre la etapa adulta y los otros grupos etarios (la H3.b no puede rechazarse). Si 
bien en la mayoría de los casos las pruebas estadísticas realizadas muestran valores 
significativos para la similitud entre matrices de V/CV de distintas edades, las hipótesis se 
analizaron considerando las tendencias de cambio como indicadores de mayor o menor 
similitud.  
 
Análisis del cambio ontogénico en la magnitud de covariación 
La magnitud de la covariación entre rasgos fue evaluada mediante el cálculo del IEVA de la 
matriz de V/CV. Se aprecia que el IEVA para el esqueleto facial decrece a medida que avanza la 
ontogenia. Si bien el IEVA es mayor en Infancia-Niñez que en los otros dos grupos de 
subadultos, los desvíos se solapan ampliamente (Tabla 8.19, Fig. 8.15). Sin embargo, los 
adultos presentan una magnitud de integración menor que los subadultos y sus desvíos no se 
solapan reflejando la robustez de este resultado (Fig. 8.15). 
 
Tabla 8.19. IEVA para el esqueleto facial medio. Se indica la varianza y los límites de confianza del 95% calculados a 
partir de 1000 permutaciones al azar 
 
 
IEVA Varianza LC  inferior LC  superior 
Infancia-Niñez 1,3367E-05 2,6526E-11 1,1665E-05 3,1529E-05 
Juventud 6,9817E-06 5,5639E-12 6,9013E-06 1,5702E-05 
Adolescencia 8,0098E-06 6,2957E-12 8,4482E-06 1,7962E-05 
Adultez 2,9643E-06 9,8804E-14 2,9111E-06 4,0982E-06 
Todos 3,8331E-06 1,6427E-13 3,5098E-06 5,073E-06 
 
Para la región oral/alveolar el IEVA mostró un valor muy elevado para los primeros años de 
vida, seguido por un descenso en la etapa de la Juventud y luego un aumento para los 
individuos adultos (Tabla 8.20, Fig. 7.15). Es decir que la covariación en esta región es fuerte en 
las etapas más temprana y tardía de la ontogenia, mientras que entre los 6 años y la 
Adolescencia, se reduce.  




Tabla 8.20. IEVA para la región oral/alveolar. Se indica la varianza y los límites de confianza del 95% calculados a 
partir de 1000 permutaciones al azar 
 
 
IEVA Varianza LC  inferior LC  inferior 
Infancia-Niñez 0,00012876 2,3769E-09 7,6181E-05 0,0002673 
Juventud 4,6721E-05 4,4119E-10 3,7272E-05 0,00011812 
Adolescencia 2,6577E-05 4,27E-10 6,7293E-05 0,0001868 
Adultez 0,00010074 4,9768E-10 7,6787E-05 0,00016374 
Todos 9,5263E-05 2,6572E-10 7,5927E-05 0,00013852 
 
En la región cigomática el IEVA fue alto en la etapa Infancia-Niñez, aunque con desvíos que se 
solapan con los otros grupos subadultos y un progresivo descenso de este valor, siendo los 
individuos adultos los que presentan más baja magnitud de covariación (Tabla 8.21, Fig. 8.15).  
 
Tabla 8.21. IEVA para la región cigomática. Se indica la varianza y los límites de confianza del 95% calculados a partir 
de 1000 permutaciones al azar. 
 
 
IEVA Varianza LC  inferior LC  superior 
Infancia-Niñez 7,35E-05 1,6814E-09 3,5329E-05 0,00019152 
Juventud 3,1619E-05 1,8031E-10 3,0388E-05 8,3237E-05 
Adolescencia 2,5592E-05 9,9787E-11 2,5655E-05 6,487E-05 
Adultez 1,0878E-05 1,1577E-12 1,0323E-05 1,4584E-05 
Todos 1,2269E-05 1,399E-12 1,1327E-05 1,6048E-05 
 
Para la región nasal el IEVA describió la menor integración para la etapa de la Adultez. La 
mayor integración se encontró hacia la Infancia-Niñez, aunque sus desvíos se solaparon 
ampliamente con los de Juventud e incluso Adolescencia (Tabla 8.22).  
 
Tabla 8.22. IEVA para la región nasal. Se indica la varianza y los límites de confianza del 95% calculados a partir de 
1000 permutaciones al azar. 
 
 
IEVA Varianza LC  inferior LC  superior 
Infancia-Niñez 3,3486E-05 2,4267E-10 2,9784E-05 8,8242E-05 
Juventud 3,8797E-05 1,7065E-10 2,7353E-05 7,7164E-05 
Adolescencia 2,7247E-05 1,5502E-10 1,9161E-05 6,7991E-05 
Adultez 1,772E-05 3,1026E-12 1,5689E-05 2,2644E-05 
Todos 1,9719E-05 3,2415E-12 1,7353E-05 2,445E-05 
 
Comparativamente, la región con mayor grado de integración en casi todas las etapas 
ontogénicas resultó la oral/alveolar. Como es esperable, la integración del esqueleto facial 




como una totalidad es más reducida, evidenciando la independencia de las estructuras que lo 




Figura 8.15. IEVA para el esqueleto facial medio, región oral/alveolar, cigomática y nasal. 
 
Debido a los cambios a lo largo de la ontogenia en la magnitud de la integración en todas las 
regiones, las hipótesis comprendidas bajo la H4 no pueden rechazarse.  
 
Análisis de la covariación entre regiones faciales 
Mediante ASW se examinó la covariación entre regiones faciales durante la ontogenia 
postnatal. En la Tabla 8.23 se muestran los resultados del SW1. Se analizó en todos los casos 
solo el SW1 debido a que, además de ser el eje que más covariación resumió, se trata del único 
que para ambos bloques mostró correlación significativa (p<0,0001) con la edad de los 
individuos. 
 
Tabla 8.23. SW1 entre regiones faciales 
 
 Singular value p-valor (perm) 
% total 
covariación Correlación    p-valor (perm) 
Cigomático, Nasal 0,00052919 <0,0001 60,204 0,5454 <0,0001 
Oral/Alveolar, Nasal 0,00054192 0,0002 64,135 0,4619 0,001 
Cigomático, Oral/Alveolar 0,0014637 <0,0001 73,553 0,6296 <,0001 
 
 




El SW1 que vinculó la región cigomática con la nasal evidenció que hay una diferencia clara 
entre los individuos de menores edades y los adultos (Fig. 8.16). La región nasal más ancha y 
de profundidad menos desarrollada en la región del subnasal característica de la Infancia-




Figura 8.16. SW1, cambios de forma coordinados entre región cigomática y nasal. Se indican los extremos en rojo 
en comparación con la forma promedio (naranja). 
 
Para el ASW que evaluó la covariación entre las regiones cigomática y oral/alveolar se observó 
que en individuos adultos (ubicados en el extremo positivo) a medida que el arco cigomático 
adquiere una mayor altura vertical y la porción ascendente del cigomático se vuelve más 
ancha, la región alveolar se hace relativamente más angosta y más larga en su parte anterior. 
El ancho máximo también se posiciona ligeramente hacia atrás en adultos (Fig. 8.17).  
 
 






Figura 8.17. SW1, cambios de forma coordinados entre región cigomática y oral/alveolar. Se indican los extremos en 
rojo en comparación con la forma promedio (naranja). 
 
El ASW para las regiones nasal y oral/alveolar muestra que los individuos subadultos tienden a 
ubicarse en el extremo positivo, mientras que los adultos lo hacen en el negativo. Entre estos 
últimos, arcos alveolares más angostos y largos covarían con narices relativamente más 










Figura 8.18. SW1, cambios de forma coordinados entre región nasal y oral/alveolar. Se indican los extremos en rojo 
en comparación con la forma promedio (naranja). 
 
Para estimar el efecto alométrico sobre la covariación entre estos bloques, se realizó una 
regresión entre las coordenadas de forma y el LNTC. Sobre los residuales se volvió a efectuar 
ASW. La covariación se redujo marcadamente aunque la relación entre la región oral/alveolar y 
cigomática siguió siendo significativa con un p<0,0001 (Tabla 8.24). En este caso ninguno de los 
bloques de ningún SW se correlacionó significativamente con la edad.  
 
Tabla 8.24. ASW entre regiones faciales sobre los residuos de la regresión multivariada 
 
 Singular value p-valor (perm) % total covariación Correlación p-valor (perm) 
Cigomático, Nasal 0,00034414 0,0064 51,856 0,3939 0,0027 
Oral/Alveolar, Nasal 0,00034297 0,0867 50,573 0,2751 0,0617 
Cigomático, Oral/Alveolar 0,00076741 <0,0001 60,453 0,4327 0,0001 
 
En síntesis, la H5.a no puede rechazarse debido a que existe covariación significativa entre 
todas las regiones del esqueleto facial medio. Sin embargo, dado que la covariación entre la 
región oral/alveolar y la cigomática continúa siendo significativa incluso al ajustar el efecto del 
tamaño, la H5.b debe rechazarse. 




8.2 Diversidad poblacional en la integración ontogénica del esqueleto facial 
 
Luego de la caracterización detallada de los patrones de integración facial durante la ontogenia 
postnatal realizada en el apartado 8.1, aquí se propone un análisis de otras muestras con el fin 




Se analizaron dos muestras de ámbitos geográficos diferentes (Sf y SP) (Tabla 6.1). Debido a 
que los landmarks y semilandmarks registrados en ellas fueron más acotados, se tomó un 
subconjunto menor que en el apartado 8.1 y los análisis se hicieron tanto en Sf y SP como 
nuevamente SUD considerando solo esos puntos (Tabla 8.25). En tanto en SUD y SP la edad fue 
estimada por no contar con su EC, se utilizó también como criterio general el patrón de 
emergencia dentario para Sf.  
 
Tabla 8.25.  Landmarks y semilandmarks empleados. La definición de cada punto se encuentra disponible en la 
sección de Materiales y Métodos (Tabla 6.2, Fig. 6.4) 
 
Número (Tabla 6.2) Denominación 
1 Prostion 
2 Subespinal 
4 Alar izquierdo 
6 Nasion 
23 Cigomaxilar anterior 




67 Alveolar posterior 
68 Espina nasal posterior 
 
8.2.2 Hipótesis y métodos  
 
Tal como se ha presentado previamente (ver capítulos 2 y 3) y en función de lo que se derivó 
de los resultados del apartado 8.1, el esqueleto facial es dinámico en sus cambios morfológicos 
durante la ontogenia postnatal. Sin embargo, se ha descripto una relativa constancia en los 
patrones de covariación facial de distintas especies primates, incluso tendencias ontogénicas 
similares entre ellas (Ackermann, 2005). Consecuentemente, es esperable que entre 
poblaciones humanas la integración ontogénica facial muestre un comportamiento general 
compartido y se plantea como hipótesis que existe una similitud en la integración ontogénica 
facial entre las muestras analizadas. En particular, esta hipótesis será analizada respecto a: 
- Hipótesis a (Ha). el cambio en el patrón de integración morfológica. 




- Hipótesis b (Hb). el cambio en la magnitud de integración morfológica. 
Con el fin de analizar estos aspectos se realizó un análisis de correlación entre las matrices de 
sucesivas etapas, así como un análisis de random skewers en cada muestra. Para evaluar el 




Análisis del cambio ontogénico en los patrones de covariación 
Respecto de la relación entre las matrices de V/CV de distintas etapas ontogénicas, la 
tendencia general fue de alta similitud aunque con algunas excepciones (Tablas 8.26 y 8.27).  
  
Tabla 8.26. Correlaciones de matrices de V/CV para el esqueleto facial en SUD, Sf y SP. En la diagonal la 
repetibilidad de cada matriz, en la mitad superior las correlaciones crudas (negrita), en la mitad inferior las 
correlaciones ajustadas (cursiva) y los límites de confianza después de 1000 iteraciones 
 
SUD Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 0,9150 0,6081 (p<0,0001) 0,5497 (p<0,0001) 0,5372(p<0,0001) 
Juventud 0,6724 0,8941 0,7111 (p<0,0001) 0,7245 (p<0,0001) 
  0,2238-0,3600    
Adolescencia 0,6190 0,8101 0,8619 0,7641 (p<0,0001) 
  0,2348-0,3626 0,3048-0,4073   
Adultez 0,6055 0,8261 0,8874 0,8603 
  0,2739-0,3787 0,3453-0,4349 0,4134-0,5004  
Sf Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 0,8677 0,1876 (p<0,0001) 0,5342 (p<0,0001) 0,5941 (p<0,0001) 
Juventud 0,2065 0,9516 0,3494 (p<0,0001) 0,3807 (p<0,0001) 
  0,1293-0,2138    
Adolescencia 0,6115 0,3820 0,8795 0,8410 (p<0,0001) 
  0,2220-0,2805 0,1561-0,2397   
Adultez 0,6950 0,4254 0,9773 0,8420 
  0,2460-0,3017 0,1752-0,2466 0,3439-0,4150  
SP Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 0,9665 0,3995 (p<0,0001) 0,4339 (p<0,0001) 0,4220 (p<0,0001) 
Juventud 0,4153 0,9575 0,6533 (p<0,0001) 0,6199 (p<0,0001) 
  0,0882-0,2007    
Adolescencia 0,4559 0,6896 0,9372286 0,7783 (p<0,0001) 
  0,0977-0,2116 0,1110-0,2516   
Adultez 0,4504 0,6646 0,8433 0,9087 
  0,1481-0,2357 0,1730-0,2839 0,1826-0,2589  
 
Tanto en la correlación de matrices como en el análisis de random skewers en SUD, todas las 
matrices fueron significativamente similares, siendo la Infancia-Niñez la que más se diferenció 
de las otras aunque levemente. La mayor similitud en este caso está dada entre Adolescencia y 
Adultez. El caso de Sf es particular porque todas las correlaciones son altas excepto aquellas 
que involucran a la matriz de Juventud. Para SP las similitudes entre Infancia-Niñez y los otros 




grupos son bajas, mientras que a partir de la Juventud tienden a mostrar similitudes más 
elevadas (Tablas 8.26, 8.27).  
 
Tabla 8.27. Random skewers para el esqueleto facial en SUD, Sf y SP. En la mitad inferior se encuentran las 
probabilidades calculadas a partir de 1000 iteraciones 
 
SUD Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 1 0,5292 0,4911 0,4849 
Juventud 0,001 1 0,6423 0,6699 
Adolescencia 0,002 <0,0001 1 0,7280 
Adultez 0,002 <0,0001 <0,0001 1 
Sf Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 1 0,2251 0,6673 0,7722 
Juventud 0,096 1 0,2727 0,3076 
Adolescencia <0,0001 0,053 1 0,8038 
Adultez <0,0001 0,032 <0,0001 1 
SP Infancia-Niñez Juventud Adolescencia Adultez 
Infancia-Niñez 1 0,2373 0,3376 0,3370 
Juventud 0,097 1 0,51450 0,5504 
Adolescencia 0,029 <0,0001 1 0,6917 
Adultez 0,029 <0,0001 <0,0001 1 
 
Análisis del cambio ontogénico en la magnitud de covariación 
Los resultados de la magnitud de la integración dependieron de la muestra considerada 
aunque en general se observó una disminución de los valores del IEVA hacia el final de la 
ontogenia postnatal (Tabla 8.28, Fig. 8.19). Primero, para SUD se observó un fuerte descenso 
del IEVA entre las dos primeras etapas y las dos últimas. En Sf es especialmente destacable la 
disminución del IEVA en la Adultez ya que en los otros grupos etarios las desviaciones se 
solapan bastante sugiriendo que no se pueden deducir diferencias entre ellos. Un 
comportamiento similar al de Sf se observa en SP, donde el grupo que claramente se 
diferencia del resto es el de los individuos adultos (Tabla 8.28, Fig. 8.19). 
Los resultados indicaron una similitud global tanto en el cambio ontogénico del patrón de 
covariación como de su magnitud. Por ello, más allá de las diferencias particulares entre 
algunas de las muestras no pueden rechazarse las hipótesis Ha y Hb.  




Tabla 8.28. IEVA para el esqueleto facial. Se indica la varianza y los límites de confianza del 95% calculados a partir 

































IEVA Varianza LC  inferior LC  superior 
SUD Infancia-Niñez 3,13132E-05 2,08899E-10 2,38261E-05 7,8749E-05 
 
Juventud 1,74884E-05 2,67877E-11 1,60108E-05 3,65952E-05 
 
Adolescencia 8,72432E-06 2,31464E-12 9,8287E-06 1,59282E-05 
 
Adultez 9,13855E-06 2,71533E-12 7,97129E-06 1,42562E-05 
 
Todos 1,31112E-05 2,5073E-12 1,13953E-05 1,75919E-05 
      
Sf Infancia-Niñez 1,83852E-05 1,43007E-11 1,79269E-05 3,25014E-05 
 
Juventud 2,92524E-05 1,25059E-10 2,37574E-05 5,90134E-05 
 
Adolescencia 1,51724E-05 1,89845E-11 1,39788E-05 3,08425E-05 
 
Adultez 9,15118E-06 1,07434E-12 8,52685E-06 1,25125E-05 
 
Todos 2,00364E-05 9,66135E-12 1,55398E-05 2,76264E-05 
  
    
SP Infancia-Niñez 4,5841E-05 4,59301E-10 2,12474E-05 0,000103426 
 Juventud 3,8968E-05 4,23022E-10 1,71628E-05 9,72857E-05 
 Adolescencia 2,62082E-05 2,05489E-10 1,58719E-05 7,11817E-05 
 Adultez 1,02925E-05 4,49559E-12 7,81145E-06 1,60345E-05 
 Todos 3,4671E-05 7,67580E-11 2,0824E-05 5,51046E-05 






Los resultados expuestos en este capítulo mostraron que el tamaño del esqueleto facial medio 
aumenta de manera marcada durante los primeros años de vida y luego crece, aunque más 
moderadamente, hasta cerca del fin de la juventud (Tabla 8.3, Fig. 8.3). Para la forma, también 
se describió variación en las etapas postnatales tempranas aunque se registraron diferencias 
significativas incluso entre las etapas Adolescencia y Adultez. En términos generales, estos 
resultados indican que el esqueleto facial presenta una trayectoria ontogénica dinámica 
durante gran parte de la vida postnatal, una tendencia que se ha propuesto previamente para 
otras poblaciones humanas (Strand Viðarsdóttir et al., 2002; Sardi y Ramírez-Rozzi, 2005, 2007, 
2012), así como en otros primates (O’Higgins y Jones, 1998; Ackermann y Krovitz, 2002) y 
animales de experimentación (Gonzalez et al., 2011a).  
Se ha sugerido que el cartílago y el pericondrio controlan la formación de tejido óseo en las 
suturas faciales (Scott, 1953) y existen varias líneas de evidencia que muestran la acción de 
distintas señales bioquímicas y biomecánicas en la regulación de estos sitios (Opperman, 
2000). Entre los factores sistémicos que afectan de manera global el crecimiento y desarrollo 
del esqueleto facial es importante considerar el control hormonal. Gonzalez et al. (2013) 
demostraron, mediante un modelo experimental, que el esqueleto facial es mucho más 
dependiente de la GH que la bóveda y la base del cráneo durante la vida postnatal. La acción 
de esta hormona sobre el crecimiento facial en humanos se evidencia a través del estudio de 
trastornos patológicos como la acromegalia, que involucra una secreción elevada de GH y se 
caracteriza por la expansión de los huesos de la cara por sobre los parámetros normales (Wang 
et al., 2012). La influencia de la alometría sobre el esqueleto facial se hizo evidente en los 
resultados de este capítulo. Por ejemplo, el primer eje resultante del ARW sobre el esqueleto 
facial medio resumió apreciable variación en estructuras de regiones diferentes y presentó una 
importante relación tanto con la edad como con el tamaño. Esto último sustentaría la idea de 
que resume variación alométrica en varias partes del esqueleto facial (Fig. 8.14). De acuerdo 
con el trabajo de Sardi et al. (2007), la región facial no crece alométricamente durante las 
últimas semanas de vida prenatal y las primeras semanas de vida postnatal. Sin embargo, 
cuando se considera un rango postnatal más amplio, la relevancia de la alometría se hace 
especialmente evidente (Strand Viðarsdóttir et al., 2002) siendo más importante que en el 
neurocráneo (Gonzalez et al., 2013). Analizando poblaciones del sur de Sudamérica Gonzalez 
et al. (2011c) encontraron que las mismas se diferencian en las extensiones del crecimiento 
facial, por lo tanto algunos rasgos variarían alométricamente y generarían diferenciación 
poblacional. 




Más allá de los factores que lo afectan globalmente, el esqueleto facial se caracteriza por la 
heterogeneidad de sus estructuras, funciones y relaciones con otros órganos y tejidos 
asociados (Lieberman, 2011a, b). Esto se ve reflejado en gran parte de los resultados. Por 
ejemplo, el ARW arrojó que la mayor parte de la variación se encuentra resumida en una gran 
cantidad de ejes independientes, reflejando la disociación de los rasgos morfológicos que lo 
componen. Partiendo del marco conceptual provisto por la HMF (Moss y Young, 1960), se 
analizaron los patrones de cambio ontogénico dentro y entre tres regiones faciales. Los 
resultados mostraron, en términos generales, similitudes en el crecimiento y desarrollo de las 
regiones oral/alveolar y cigomática y una importante covariación entre ellas (Tabla 8.23). 
Tanto en la región oral/alveolar como en la cigomática, se registraron aumentos de tamaño 
hasta aproximadamente los 10-12 años (Tablas 8.5, 8.7, Figs. 8.5, 8.8). El cambio en forma 
también estuvo coordinado temporalmente en las dos regiones, las cuales evidencian 
diferenciación hasta etapas tardías (Tablas 8.6, 8.8). La región nasal, por lo contrario, se 
presentó como más independiente del resto del esqueleto facial.  
 
Integración ontogénica de la región oral/alveolar y cigomática 
Aunque las matrices funcionales de la región oral/alveolar y cigomática no son las mismas, 
ambas están vinculadas en tanto se encuentran implicadas en la masticación y alimentación, 
dando soporte a órganos vitales del primer segmento del tracto digestivo. El esqueleto del 
arco alveolar se ve especialmente influenciado por la formación y emergencia de las piezas 
dentarias, así como por la lengua, mientras que la región cigomática se relaciona con los 
músculos voluntarios de la masticación (ver capítulo 3). Es decir que si bien puede esperarse 
algún tipo de independencia entre ambas, cierto grado de coordinación es preciso para 
acompañar eventos del desarrollo relacionados con los cambios en los alimentos consumidos. 
El rol inductivo de los dientes sobre los tejidos en formación se ha probado extensamente. Por 
ejemplo, se ha demostrado que al trasplantar células epiteliales de incisivos a regiones de 
formación de molares, las células mesenquimáticas de esa región se diferencian en incisivos 
más que en molares (Jernvall y Thesleff, 2000). Incluso en etapas ontogénicas avanzadas, como 
la adultez, la pérdida de piezas dentarias dispara una serie de procesos de remodelado del 
arco alveolar que han sido explicados como una respuesta fisiológica a la ausencia de los 
estímulos mecánicos que aplican los dientes sobre el hueso (Hansson y Halldin, 2012). A partir 
de estos antecedentes, es posible comprender la influencia de la dentición sobre el tamaño y 
la forma del arco alveolar e interpretar los resultados obtenidos en función de la secuencia de 
cambio en estos órganos. Hasta los 10-12 años, es decir en el rango temporal en que se 
encontró cambio en tamaño en la región oral/alveolar (Tabla 8.5), se produce el recambio 




completo de la dentición decidua y la emergencia de la dentición definitiva, excepto el M3 
(Liversidge, 2003). Luego de ese período, si bien el tamaño se mantuvo estable, se produjeron 
algunos cambios de forma (Tabla 8.6) que pueden estar parcialmente asociados a la formación 
y emergencia del M3.  
Aunque los procesos de modificación en la dentición se han postulado como los principales 
determinantes de la morfología del arco alveolar, es de destacar el rol de la lengua sobre el 
desarrollo del esqueleto de esta región y de la mandíbula. Experimentalmente, Liu et al. (2008) 
demostraron que la remoción de tejido de la parte anterior de la lengua conduce a una 
reducción de la densidad y las dimensiones de sectores muy locales de la premaxila y la 
mandíbula anterior de cerdos en crecimiento. Mientras que el cambio ontogénico en forma se 
registró especialmente en el arco alveolar, la variación observada en el componente óseo del 
paladar (e.g. landmark 4, Fig. 8.7) fue muy poca. Esto podría explicarse en virtud del 
crecimiento temprano de la lengua (Sperber, 2001) cuyos efectos estarían básicamente 
desplegados en la vida prenatal. 
Paralelamente, en la región cigomática el aumento en tamaño y los marcados cambios de 
forma (Tablas 8.7, 8.8, Figs. 8.8, 8.9) pueden relacionarse con las interacciones epigenéticas 
entre el esqueleto y los músculos allí insertos. Las cargas que aplican estos músculos sobre los 
huesos los influencian incluso antes del nacimiento. Mientras que algunos aspectos del 
movimiento y contracción muscular de la masticación se determinan prenatalmente con un 
alto grado de heredabilidad y por lo tanto, con una fuerte constancia entre individuos, otros 
aspectos se desarrollan gradualmente durante la vida postnatal e involucran conductas de 
aprendizaje (Herring, 2011). Teniendo en cuenta esto último, se espera que las características 
de los alimentos y otras variables ambientales influyan sobre el desarrollo de la musculatura 
voluntaria ligada a la masticación. A través de la manipulación de la consistencia de las dietas 
de animales de experimentación, varios autores han concluido que alimentos más blandos 
promueven crecimiento, especialmente en la mandíbula, de huesos más finos y menos densos 
(Beecher y Corruccini, 1981; Lieberman et al., 2004b; Mavropoulos et al., 2004; Katsaros et al., 
2006). Al reestablecerse dietas con alimentos duros durante el período de crecimiento de los 
animales la densidad de los huesos puede llegar a restituirse (Herring, 2011). De manera que el 
rango temporal de desarrollo de estos músculos masticatorios representa una ventana crítica 
en la que se configurarían varias de las características morfológicas del esqueleto de la región 
cigomática. Esta idea ha sido tomada como un argumento para analizar la diferenciación facial 
entre poblaciones humanas con dieta diversas (Sardi et al., 2006; Paschetta et al., 2010; 
Barbeito-Andrés et al., 2011). 




Durante la ontogenia de nuestra especie, a medida que los individuos adquieren cierta 
independencia, cambia el tipo de alimentos que consumen (Bogin, 1999). En HSAM la fuerza 
de mordida y el espesor del músculo masetero aumentan coordinadamente, en especial entre 
la etapa en la que se adquiere la dentición decidua completa y la emergencia del primer molar 
(Castelo et al., 2010) e incluso se incrementan en el momento de la pubertad, es decir 
alrededor del comienzo de la adolescencia (Raadsheer et al., 1996). Estos rangos temporales 
coinciden con el período en que más variación en tamaño y forma se encontró en los análisis 
de esta tesis, lo cual es compatible también con la idea de que esta área del esqueleto facial es 
de las que más cambio postnatal registra (Sardi y Ramírez-Rozzi, 2005). 
A pesar de estar relativamente coordinadas en los tiempos de variación de tamaño y forma, 
ambas regiones mostraron ligeras diferencias en las tendencias ontogénicas de cambio en los 
patrones de covariación. Mientras que en la región oral/alveolar la etapa que más se 
diferenció fue la adulta (Tablas 8.13, 8.14), en la región cigomática se destaca la amplia 
similitud entre las dos primeras etapas y luego una sutil reducción de esa semejanza (Tablas 
8.15, 8.16). Probablemente, la erupción del M3 produciría una disrupción en la manera en que 
se asocian los rasgos en la región oral/alveolar. Por otra parte, la similitud de los patrones de 
los estadios más tempranos en la región cigomática podrían deberse a que, si bien los 
músculos promueven en este período importantes cambios morfológicos, la influencia de sus 
cargas comienza prenatalmente (Herring, 2011), es decir que la estructura de asociación de los 
rasgos podría establecerse muy tempranamente y presentar luego, solo modificaciones 
menores. 
Si bien, tal como se discutió previamente, entre las regiones oral/alveolar y cigomática se 
detectaron algunas diferencias en el cambio en los patrones de covariación durante la 
ontogenia, la relación entre ambas quedó evidenciada en los resultados del ASW. La 
covariación entre estos dos bloques fue significativa incluso al ajustar el efecto alométrico 
(Tabla 8.24). A medida que avanza la ontogenia, los arcos alveolares adquieren una mayor 
longitud anteroposterior en relación con su ancho; los arcos cigomáticos se elongan también 
mientras las porciones ascendentes del cigomático se ensanchan posteriormente (Fig. 8.17). 
Estos cambios podrían asociarse por un lado a la elongación anteroposterior que caracteriza a 
la ontogenia del cráneo humano en general (Bookstein et al., 2003; Sardi et al., 2007) y al 
aumento de la altura facial (Sardi y Ramírez-Rozzi, 2012), pero más particularmente, a la 
emergencia de los molares y a la expansión en las suturas cigotemporal y frontocigomática.   
La covariación entre los bloques correspondientes a las regiones alveolar y cigomática fue 
analizada por Makedonska et al. (2012) para distintas especies de Cebus cuyas dietas varían 
considerablemente. En coincidencia con los resultados descriptos aquí encontraron que, 




aunque entre los taxa que consumen dietas de consistencias más duras la integración tendió a 
ser mayor que en aquellos grupos caracterizados por dietas blandas, la covariación entre las 
regiones alveolar y cigomática fue significativa independientemente de la dieta. De acuerdo 
con los resultados de este capítulo, estas dos regiones covarían durante toda la ontogenia 
postnatal, la cual abarca momentos muy diversos desde el punto de vista de la alimentación. 
La fuerte integración en una escala ontogénica y evolutiva puede relacionarse con factores 
funcionales ligados a la alimentación, pero también probablemente con procesos del 
desarrollo coordinados o compartidos que hacen que estas estructuras se encuentren 
asociadas incluso dentro de un repertorio muy diverso de demandas funcionales.   
Uno de los resultados más destacables que también avala la importancia del desarrollo 
dentario en la integración morfológica, es el alto valor de IEVA hallado para la región 
oral/alveolar en la etapa más temprana de la ontogenia, así como en la última. De acuerdo con 
Ackermann (2005) la región alveolar es la que más aporta a la integración global en los 
primeros años de la vida postnatal, lo que estaría en línea con el IEVA alto para esta región en 
la etapa Infancia-Niñez (Tabla 8.20, Fig. 8.15). Durante la vida adulta, probablemente el 
aumento de la magnitud de la integración sea debido a la emergencia del M3.  
Paschetta y González-José (2012) mostraron en adultos que la integración es más evidente en 
la fosa temporal y la articulación temporomandibular, concluyendo que la integración es 
mayor en aquellas estructuras ligadas a la masticación. Si bien la región oral/alveolar presentó 
altos niveles de IEVA, la región cigomática se caracterizó por una magnitud de integración más 
moderada. Esto coincide parcialmente con lo hallado por Ackermann (2005), quien observó 
que en HSAM la contribución de la región cigomática a la integración global es más tardía que 
el caso de la región oral. 
 
Integración ontogénica en la región nasal 
La región nasal presentó globalmente cierta independencia en su variación y covariación 
ontogénica respecto de otras estructuras faciales. Su variación en forma estuvo desacoplada 
de los tiempos de variación del tamaño: mientras el cambio en tamaño se produjo a lo largo de 
toda la ontogenia, la forma se mantuvo constante. Esto concuerda con Sardi y Ramírez-Rozzi 
(2005), quienes encontraron que los índices volumétricos de la región respiratoria varían 
incluso luego del comienzo de la adolescencia. 
El patrón de covariación de la región nasal se mantuvo constante durante la ontogenia 
postnatal (Tablas 8.17, 8.18). De lo anterior podría concluirse que la manera en que se asocian 
los rasgos del esqueleto nasal está establecida desde edades prenatales o postnatales muy 
tempranas y presentaría poca modificación. Este aspecto relativamente conservativo puede 




relacionarse con la alta heredabilidad hallada para esta parte del cráneo (Martínez-Abadías et 
al., 2009) y al hecho de que dentro del gradiente madurativo descripto para el esqueleto facial, 
la región nasal es una de las zonas que primero alcanzaría su morfología adulta (Enlow y Hans, 
1998; Bastir y Rosas, 2005).  
Varios autores describieron la variación morfológica de la región nasal en términos de cambios 
en la altura respecto del ancho de la cavidad (Franciscus y Long, 1991; Holton y Franciscus, 
2008) lo que implica una forma particular y aparentemente muy constante de asociación entre 
los rasgos del esqueleto nasal. De hecho, se ha encontrado que ontogénicamente la principal 
modificación en forma también supone una reducción del ancho y aumento de la altura a 
medida que avanza la edad (Sardi y Ramírez-Rozzi, 2012). Aquí, la variación en forma para la 
región nasal se localizó especialmente en los puntos laterales que describen su ancho máximo 
así como en puntos a la altura de la línea media en la zona inferior de la cavidad. No se 
observaron sin embargo, modificaciones en la parte superior de esta región (Fig. 8.13). 
Los ASW para la región nasal con las otras dos (oral/alveolar y cigomática) arrojaron una 
covariación moderada entre estos bloques y la asociación entre ellos no resultó significativa 
una vez que se ajustó el efecto alométrico. Esto, al igual que la descripción del cambio en 
tamaño y forma sugiere, como ya se ha señalado, que la región nasal se desarrolla 
postnatalmente con relativa independencia. 
Algunos autores han planteado que la variación morfológica de la cavidad nasal se relaciona 
con adaptaciones climáticas y que se trataría de una estructura facial altamente disociada del 
resto (Carey y Steegmann, 1981; Holton et al., 2013). Las poblaciones de climas fríos han sido 
caracterizadas por exhibir narices más largas y angostas comparadas con poblaciones de climas 
más cálidos y húmedos (Holton y Franciscus, 2008; Noback et al., 2011). A diferencia de 
muchos mamíferos que modificaron la estructura de sus turbinales, entre los humanos la 
eficacia en la aclimatación del aire se habría producido mediante una modificación general de 
la estructura de las cavidades nasales (Holton et al., 2013). La relativa independencia que 
durante la ontogenia presentó el esqueleto de la región nasal podría permitir las adaptaciones 
de esta región a condiciones climáticas particulares sin que otras partes de la cara se vean 
afectadas. 
Las matrices funcionales asociadas al esqueleto nasal no proveen cargas mecánicas tal como lo 
hacen los dientes o los músculos masticatorios. La cavidad nasal, así como los senos y las 
mucosas, constituyen un tipo diferente de matriz, cuyas capacidades de inducción 
probablemente también sean distintas. Por otra parte, en la región nasal las magnitudes de 
covariación son mayores durante etapas tempranas, tal como se espera de rasgos que 




requieren coherencia estructural y funcional. Esto explica la menor magnitud de integración 
observada hacia la adultez. 
 
Diversidad poblacional e integración ontogénica facial 
De los análisis en los que se incluyeron las muestras de SP y Sf, se pueden extraer algunas 
conclusiones relevantes. En primer lugar, todas las muestras arrojaron tendencias ontogénicas 
similares para el patrón de covariación, exceptuando los análisis que incluyeron individuos 
juveniles de Sf (Tablas 8.26, 8.27) lo que podría relacionarse con su bajo tamaño muestral 
(Anexo II). Respecto de la magnitud de la integración, todas las muestras evidenciaron 
mayores valores de IEVA en las primeras etapas seguidos de un descenso de este parámetro 
hacia la adultez. Sin embargo, en cada etapa subadulta se registraron diferencias en los niveles 
de integración entre las muestras. Este último punto se encuentra en coincidencia con varios 
trabajos que proponen que, en tanto el patrón de covariación está altamente conservado, las 
diferencias entre especies o poblaciones respecto de la morfología craneana estarían más 
asociadas a cambios en la magnitud que al patrón de integración morfológica (Porto et al., 
2009; Martínez- Abadías et al., 2011). Un aporte del presente trabajo en este contexto es que 
las tendencias ontogénicas de cambio serían similares entre muestras tanto para el patrón 
como para la magnitud. Si las diferenciaciones entre poblaciones están básicamente ligadas a 
variaciones en el nivel de integración y no en el patrón, los estudios ontogénicos podrían 
aportar a entender en qué momentos particulares de la vida postnatal se generan o 
profundizan estas diferencias entre poblaciones de interés.  
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A lo largo de esta tesis se examinó la integración morfológica del cráneo de HSAM durante la 
ontogenia postnatal. El interés por esta temática se fundamenta en que el cráneo está 
compuesto por una amplia heterogeneidad de estructuras que durante la vida pre y postnatal, 
sufren cambios en tamaño y forma hasta alcanzar la morfología adulta. En este contexto 
dinámico de variación ontogénica, la relación entre los rasgos craneofaciales permite 
mantener un conjunto estructural y funcionalmente coherente. Aún más, dado que la 
morfología de un organismo está determinada por una variedad de factores que se despliegan 
durante la ontogenia y muestran sus efectos mediante interacciones epigenéticas 
(Mitteroecker y Bookstein, 2007), el estudio de etapas previas a la adultez permite obtener 
una visión sobre cómo se estructura la expresión de la variación fenotípica en distintos 
momentos de la vida.  
La integración entre los rasgos, la cual se configura como resultado de varios procesos del 
desarrollo, restringe o facilita la capacidad de evolucionar de estos fenotipos (Ackermann, 
2005; Hallgrímsson et al., 2009). En tanto la morfología craneofacial se modifica a lo largo de la 
vida acomodándose a través de la interacción entre asociación e independencia relativas de 
sus rasgos, el estudio conjunto de la integración y la ontogenia se posiciona como un campo 
especialmente relevante (Lieberman, 2011a). 
Los resultados obtenidos mostraron en general, particularidades para cada una de las 
principales regiones del cráneo. Resumiendo, para el neurocráneo se describió un cambio 
morfológico especialmente importante durante los primeros años de vida postnatal, siendo la 
bóveda menos dinámica que la base en cuanto a la variación ontogénica. Tanto el patrón como 
la magnitud de la integración en la bóveda se mantuvieron muy constantes a lo largo de la vida 
postnatal. En la base el patrón de covariación tampoco mostró una tendencia de cambio 
ontogénico, mientras que la magnitud tuvo valores mucho más altos en estos años tempranos 
que en los subsiguientes. El fin de la niñez marcaría una etapa de cambio para algunos rasgos 
del neurocráneo que globalmente presentan un desarrollo temprano y poca transformación 
postnatal. Este momento se corresponde con que el crecimiento del cerebro, un proceso que 
tendría un rol clave en la integración del neurocráneo, está cerca de alcanzar su tamaño 
adulto. Entre otras cosas, se relacionaría con la variación coordinada entre la bóveda y la base 
que depende en gran parte de la alometría.  
De manera similar a la bóveda, en la región orbital se registró una marcada estabilidad en los 
patrones y magnitud de integración relacionado con un escaso cambio ontogénico en forma. 
La asociación entre la región orbital y el neurocráneo anterior fue especialmente destacable, 
mientras que fue más leve con estructuras faciales.  




Finalmente, el esqueleto facial medio se caracterizó por su heterogeneidad ya que las distintas 
regiones revelaron tendencias ontogénicas muy diferentes. Por ejemplo, la región 
oral/alveolar mostró diferencias importantes entre el patrón de covariación de subadultos y 
adultos, mientras que la magnitud fue especialmente alta en la primera y la última etapa. Esta 
región mostró una elevada covariación con la cigomática. La región nasal por su parte, tuvo 
escaso cambio ontogénico tanto en el patrón como en la magnitud.  
Los análisis morfométricos que arrojaron estos resultados basados en la covariación de los 
rasgos y realizados con individuos de distintos puntos en la ontogenia, son herramientas 
poderosas para identificar patrones de integración pero no abordan directamente los factores 
del desarrollo ni los procesos que dan lugar a esos patrones. Por ello, la interpretación de los 
resultados en relación con los antecedentes sobre distintos factores del desarrollo y 
funcionales permite comprender posibles variables implicadas en la producción de esos 
patrones. En el capítulo 3 se han descripto aspectos de la morfogénesis del cráneo humano y 
además se comentaron las funciones en las que las distintas regiones se encuentran 
implicadas. Sobre estas bases, se buscó discutir puntualmente los resultados de cada uno de 
las regiones craneanas analizadas. En relación al crecimiento y desarrollo se introdujo además, 
el concepto de alometría (capítulo 2), el cual fue clave para la interpretación de varios de los 
resultados hallados para la integración tanto neurocraneana como facial.  
 
Integración ontogénica y la HMF 
La HMF se ha utilizado en estudios comparativos ya que brinda un marco conceptual para 
analizar y discutir los patrones morfológicos observados, asociándolos a procesos de 
crecimiento y desarrollo particulares. Este acercamiento ha sido aplicado a temáticas tan 
diversas como los efectos nutricionales sobre el crecimiento craneofacial (Pucciarelli et al., 
1990; Dressino y Pucciarelli, 1997; Cesani et al., 2006), el poblamiento americano (Sardi, 2002; 
Pucciarelli et al., 2008) y la influencia de la transición a la producción alimentaria (Sardi et al., 
2004, 2006).  
Gran parte de los resultados descriptos en el apartado 7.1 indicarían la importancia del 
cerebro en crecimiento como la matriz funcional principal que determina la morfología del 
neurocráneo, tal como lo han propuesto varios autores (van der Klaauw, 1948-1952; Moss y 
Young, 1960; Richtsmeier et al., 2006). Este órgano contenido dentro del cráneo promueve su 
expansión y resultaría un factor integrador con efecto generalizado especialmente en la 
bóveda. En la región orbital, en la cual la matriz funcional es igualmente un órgano 
principalmente de origen neural, los patrones de integración pueden también ser explicados 
en relación a la expansión del globo ocular y tejidos asociados (apartado 7.3).  




Tanto en la bóveda como en la órbita, las unidades esqueletarias están compuestas por varios 
huesos diferentes con características diversas respecto de su origen embriológico, tipos de 
osificación, etc. El establecimiento temprano de los patrones de covariación y su marcada 
estabilidad a lo largo de la ontogenia, probablemente sea una consecuencia de los tiempos y 
del modo de crecimiento de la matriz que los afecta. Observamos, en síntesis, que órganos 
principalmente neurales de crecimiento temprano y contenidos dentro de una cavidad 
conformada por varios huesos se encuentran asociados a una manera particular de integración 
de los rasgos morfológicos durante la vida postnatal.  
Los músculos voluntarios del cráneo constituyen otro tipo de matriz funcional. A diferencia del 
cerebro o del globo ocular, cuya expansión promueve crecimiento en las suturas, los músculos 
interaccionan con el tejido óseo en la superficie ectocraneana mediante procesos diferentes. 
La influencia mecánica de los músculos dispara mecanismos como la proliferación y 
diferenciación celular en el tejido óseo, así como el remodelado de elementos ya existentes 
(Herring, 2011). En el capítulo 8 se ha discutido acerca de los efectos de la consistencia de la 
dieta sobre la carga soportada por estos músculos y su influencia en el tejido óseo en cuya 
superficie se insertan. Pero más allá de las interacciones epigenéticas que se producen por 
acción biomecánica, es destacable que los músculos y los huesos están también relacionados 
por factores que los afectan conjuntamente como algunas hormonas (Herring, 2011). Por 
ejemplo, el IGF tipo 1 (IGF-1) promueve el crecimiento en ambos tipos de tejidos ya que por un 
lado estimula la síntesis proteica generando un aumento en la masa muscular y por otro activa 
la osteogénesis sobre las superficies óseas (Herring, 2011).  
La región cigomática del esqueleto facial se ha vinculado con distintos músculos voluntarios de 
la masticación que constituirían su principal matriz funcional. Tal como se describió en el 
apartado 8.1, entre las dos primeras etapas de la ontogenia se registró en esta región la 
máxima similitud entre las matrices de V/CV, lo que podría explicarse en virtud de la acción de 
factores de influencia temprana que afectan a los músculos y al tejido óseo conjuntamente. Se 
reconocen otros factores con efectos pleiotrópicos sobre ambos tejidos: tanto el tejido 
muscular como las células del tejido óseo tienen receptores para hormonas esteroideas 
(Karasik y Kiel, 2012) involucradas en el crecimiento musculoesqueletario al momento de la 
pubertad (Herring, 2011). En esta línea, a partir de la adolescencia los resultados mostraron 
que los patrones de covariación se diferencian relativamente de los de las etapas previas, por 
lo que es posible que estos cambios hormonales promuevan modificaciones en el crecimiento 
de la matriz y por lo tanto de los elementos óseos de esta región. 
Cabe destacar finalmente, la lengua como matriz funcional de tipo muscular. La cavidad oral se 
ve modelada durante la etapa prenatal por este órgano que se desarrolla tempranamente y 




cuyos músculos se tornan funcionales mientras el paladar está en formación (Montenegro y 
Rojas, 2005). Durante la vida postnatal, la lengua se ve implicada en diversas funciones como 
la deglución, la masticación y el habla. Los resultados obtenidos sugieren que en la región 
oral/alveolar la dentición tendría un rol postnatal más relevante que la lengua en la generación 
de variación morfológica (ver Discusión 8.3). Sin embargo, es posible que aspectos básicos de 
la asociación entre rasgos de la cavidad oral estén tempranamente determinados como 
consecuencia de la interacción espacial entre la lengua y el paladar y el arco alveolar en 
formación. 
De las matrices funcionales de la región facial una de las más dinámicas la constituye la 
dentición, la cual se modifica hasta etapas muy avanzadas de la ontogenia. Los resultados 
mostraron que en la región oral/alveolar se produce cambio tanto en el patrón como en la 
magnitud de la covariación a lo largo de la ontogenia incluso hacia fines de la adolescencia y la 
adultez, un momento en el que la mayoría de los rasgos morfológicos faciales ya han adquirido 
sus características adultas mostrando muy escasas modificaciones. Al tratarse de órganos que 
directamente están contenidos dentro del hueso alveolar, es esperable encontrar 
interacciones muy fuertes entre ambas partes, lo que permite explicar la correspondencia 
entre la temporización del desarrollo dentario y las principales modificaciones en la 
covariación de esta unidad esqueletaria oral/alveolar.  
En todos los casos anteriores las matrices funcionales están constituidas por órganos o tejidos 
que interactúan con el tejido óseo. En la región nasal, por lo contrario, en la cual la cavidad es 
el componente fundamental de la matriz funcional, el cambio ontogénico en la forma así como 
en los patrones de asociación de los rasgos es mucho más acotado. Puede pensarse que la 
falta de una matriz funcional que ejerza cargas mecánicas estaría relacionada con los bajos 
niveles de variación. Sin embargo, es probable que por tratarse de un componente de 
crecimiento y desarrollo temprano su patrón de covariación se establezca también en los 
primeros años de vida, incluso prenatalmente, como ocurre con la bóveda y la órbita. 
En consecuencia, aquellas matrices funcionales cuyas cargas mecánicas varían durante la 
ontogenia se corresponden con un cambio ontogénico de la asociación de los rasgos 
morfológicos. A modo de síntesis puede decirse entonces, que la integración morfológica de 
cada región craneofacial guardaría relación con las características de su matriz funcional. 
Más allá de la HMF, existen otras propuestas que también ofrecen elementos útiles para la 
interpretación de los resultados. Es de destacar en esta línea el principio de part-counterpart 
formulado por Enlow (1990) según el cual el cráneo consiste de una serie partes cuyo 
crecimiento y desarrollo se ajusta a los cambios estructurales de regiones o partes 
espacialmente vecinas. En este esquema, existirían dos conjuntos (anterior y posterior) de 




partes anatómicas divididos por el plano maxilar ubicado por detrás de la cara y por delante de 
la fosa craneal media. El conjunto anterior incluiría el lóbulo frontal, la fosa craneal anterior, el 
complejo nasomaxilar y el cuerpo de la mandíbula, mientras que el conjunto posterior 
consistiría en el lóbulo temporal, la fosa craneal media, la nasofaringe y la rama mandibular. 
Dentro de cada una de estas columnas, las partes adyacentes estarían relacionadas de manera 
que por ejemplo el cuerpo mandibular y el complejo nasomaxilar situados uno por encima del 
otro estarían especialmente asociados y por lo tanto coordinados en su cambio ontogénico. 
Esta propuesta se ajusta al resultado hallado en la bóveda donde los segmentos anteriores y 
posteriores fueron relativamente independientes en varias etapas de la ontogenia postnatal 
(Tabla 7.15). Si el frontal interacciona durante su crecimiento con las partes del conjunto 
anterior de rasgos craneofaciales, es esperable que su relación con estructuras posteriores sea 
acotada, tal como se halló en los resultados. Por otra parte, la asociación entre la región 
oral/alveolar y la cigomática se explicaría en términos de la adyacencia entre estas dos partes 
que se ubican una por encima de la otra. Es decir que más allá de los factores del desarrollo 
previamente discutidos, la relación espacial planteada por el principio de part-counterpart 
también está de acuerdo con la asociación encontrada entre ambas regiones.    
Las explicaciones tanto de la HMF como del principio de part-counterpart se ubican en un 
contexto de análisis de estructuras anatómicas. Otros niveles de organización como las 
unidades morfogenéticas formadas por condensaciones celulares, aunque no pueden ser 
abordadas aquí, brindarían un acercamiento complementario y necesario para comprender el 
solapamiento de procesos que da origen a los patrones de integración que observamos.  
 
El rol de la alometría 
De acuerdo con Chernoff y Magwene (1999) resulta interesante analizar la jerarquía en el cual 
se produce la integración ya que la manera en que se organizan y relacionan los rasgos se ha 
mostrado estructurada a distintos niveles. En virtud del efecto generalizado que ejerce el 
cambio en tamaño sobre diferentes partes del organismo y particularmente sobre el cráneo, el 
primer nivel jerárquico en el que puede analizarse la integración morfológica corresponde a los 
patrones generados por la alometría (Chernoff y Magwene, 1999).  
Tanto en el neurocráneo como en el esqueleto facial, el primer eje obtenido del ARW resume 
cambio alométrico en regiones diferentes, es decir que el tamaño es un factor relevante para 
promover integración. Esto se manifiesta también en la covariación entre la bóveda y la base 
que dependió en gran medida de la alometría. Otro ejemplo lo constituye la relación entre la 
región nasal y otras estructuras faciales (Tablas 8.23, 8.24) que depende también del efecto 
general de la alometría. Por otro lado, la covariación tanto entre la región oral/alveolar y la 




cigomática como entre la región orbital y el neurocráneo anterior fue significativa incluso 
cuando se ajustó la alometría, indicando que otros factores de desarrollo común o funcionales 
podrían estar involucrados. 
Klingenberg (2009) sostiene que la alometría, debido a su influencia global, podría oscurecer 
los patrones de asociación entre los rasgos de forma y propone remover estadísticamente su 
efecto. Sin embargo, su importancia no debería ser subestimada teniendo en cuenta que la 
alometría moldea la morfología de estructuras faciales (Aiello y Dean, 2002; Rosas y Bastir, 
2002; Anzelmo et al., 2012) y neurocraneanas (Sardi et al., 2007) en distintas etapas 
ontogénicas. 
De acuerdo con los resultados de la presente tesis, la alometría ontogénica no es solo un factor 
que oscurece los patrones de integración morfológica o exagera la covariación sino que debe 
ser considerada un factor integrador global cuyo análisis resulta especialmente informativo. 
Esta idea es válida tanto para la región facial en la cual su influencia fue extensamente 
demostrada como para el neurocráneo.  
 
Desarrollo y función en la integración ontogénica 
La integración ontogénica es interpretada como resultado de distintos procesos que ocurren 
durante el desarrollo y que se vinculan con la maduración de estructuras que llevarán a cabo 
funciones diferentes. Es difícil separar las categorías de factores funcionales y del desarrollo, 
en especial bajo un marco conceptual como el de la HMF.  
Existen posturas diferentes respecto de la relación entre función y desarrollo en el campo de 
estudio de la integración y modularidad (Breuker et al., 2006). Para algunos autores las 
asociaciones entre rasgos evolucionan adaptativamente hacia una coincidencia con demandas 
funcionales particulares (Cheverud, 1984; Wagner y Altenberg, 1996) mientras que para otros, 
el desarrollo provee restricciones a la funcionalidad (Raff, 1996). Varios de los puntos de este 
trabajo evidencian la dificultad de establecer una línea de separación clara entre ambos tipos 
de integración o de factores que producen esa integración, en especial durante la ontogenia 
cuando las estructuras cambian y van adquiriendo sus funciones. Por ejemplo, los tejidos 
esqueletario y muscular están regulados por factores del desarrollo como algunas hormonas 
que los afectan coordinadamente. El patrón de integración que resulta de esa influencia 
constituiría un caso de integración del desarrollo. A medida que el músculo aumenta de 
tamaño ejerce una carga mecánica más importante sobre el hueso, lo cual puede considerarse 
como un factor funcional. Del mismo modo, en la región alveolar el desarrollo dentario 
produce cambios estructurales y varios resultados indicaron que estaría relacionado con la 
integración de esta región en particular y del esqueleto facial en general. Sin embargo, el 




desarrollo dentario implica claros cambios funcionales que alteran la capacidad de 
procesamiento de los alimentos y la dinámica de la masticación en las distintas etapas de la 
vida postnatal.  
Algunos autores, también bajo una perspectiva basada en la HMF, han considerado 
conjuntamente unidades del desarrollo/funcionales (Cheverud, 1995, 1996; Ackermann y 
Cheverud, 2000). Asimismo se ha propuesto que un modelo para el estudio de la integración 
debe considerar los efectos de los factores, independientemente de realizar una clasificación y 
que la posibilidad de aislarlos puede alcanzarse mediante diseños experimentales adecuados 
(Mitteroecker y Bookstein, 2007). 
Se exploraron aquí estructuras craneofaciales considerando los potenciales factores 
implicados, tanto del desarrollo como funcionales y teniendo en cuenta su variación 
ontogénica, su origen embriológico, su compromiso funcional, algunas interacciones 
epigenéticas conocidas, etc. Sin embargo, resulta difícil deslindar un factor de otro porque los 
rasgos cambian a lo largo del tiempo y muchas veces en conjunto, a la vez que las funciones se 
desarrollan durante la ontogenia. De manera que los efectos se solapan contribuyendo al 
patrón y magnitud de covariación de manera compleja. En estudios comparativos como el 
presente, los patrones que pueden observarse son disparadores de hipótesis o interrogantes 
que podrían eventualmente testearse considerando en particular las distintas variables 
implicadas.  
El modelo de palimpsesto propuesto por Hallgrímsson et al. (2009) hace justamente referencia 
a la superposición de procesos que afectan la covariación de los rasgos craneofaciales durante 
la ontogenia. El patrón de covariación observado reflejaría el efecto de muchos factores que 
en distintos puntos de la vida ejercen su influencia. De acuerdo con los autores, esto dificulta 
la inferencia de los determinantes del desarrollo sobre los patrones de covariación de 
poblaciones naturales ya que no se tiene control de las fuentes de esa asociación. Por ejemplo, 
la base del cráneo así como algunas estructuras faciales mostraron reducción de la magnitud 
de su integración a lo largo de la ontogenia (Figs. 7.10, 8.15). Esto fue relacionado con el 
solapamiento sucesivo de los diferentes procesos que promueven variación en distintas 
direcciones. Podría concluirse que en regiones dinámicas cuyo crecimiento y desarrollo se 
encuentra relacionado con una multiplicidad de factores, la superposición de los mismos 
durante la ontogenia tendría efectos importantes sobre la covariación de sus rasgos.  
 
Integración ontogénica y diversidad morfológica 
Desde hace algunos años, varios autores han tratado de establecer de qué manera la 
ontogenia postnatal contribuye a la diversidad morfológica craneofacial en diferentes 




poblaciones de las que se asume cierta distancia filogenética y que se encuentran, en muchos 
casos, sometidas a ambientes heterogéneos (Strand Viðarsdóttir et al., 2002; Barbeito-Andrés 
et al., 2010; Gonzalez et al., 2010; Sardi y Ramírez-Rozzi, 2012).  
Mediante la descripción de las tendencias ontogénicas en la integración morfológica de 
distintas muestras, se buscó identificar diferencias entre poblaciones particulares respecto de 
la manera en que se asocian los rasgos. Una aproximación a la integración ontogénica permite 
por lo tanto, discutir algunos de los procesos que condicionan la capacidad de evolucionar 
(evolvability) del cráneo en HSAM y que generan su diversidad morfológica. 
En general, se observó que las distintas muestras cambian de manera similar a lo largo de su 
ontogenia postnatal respecto del patrón y magnitud de integración de sus rasgos. Esto está en 
línea con muchos estudios que mostraron estabilidad en los patrones de integración 
craneofacial comparando muestras morfológicamente diferentes. Tanto entre especies 
distintas (Cheverud, 1996; Marroig y Cheverud, 2001; Goswami, 2006; Porto et al., 2009) como 
entre líneas de ratones mutantes y líneas salvajes, con marcadas diferencias morfológicas, no 
se observaron importantes variaciones en el patrón de covariación (Hallgrímsson et al., 2006; 
Martínez-Abadías et al., 2011). De similar modo, los parámetros utilizados para analizar el 
patrón de integración no se alteraron como producto de la deformación artificial (Martínez-
Abadías et al., 2009). En resumen, podría afirmarse que ambientes diferentes e historias 
poblacionales particulares no afectarían marcadamente la manera en que los rasgos 
craneofaciales se asocian durante el desarrollo. 
Tanto en el neurocráneo como en el esqueleto facial, los cambios ontogénicos en la 
integración morfológica pueden relacionarse con algunas tendencias evolutivas descriptas 
para HSAM. La covariación entre la bóveda y la base involucra otro cambio importante en la 
morfología durante la ontogenia postnatal que consistió en la elongación anteroposterior de la 
bóveda acompañada por la adopción de una posición más anterior del foramen magnum. El 
tamaño del cerebro cambió notablemente durante la evolución humana, un hecho que se 
torna evidente a través de la inspección de las capacidades craneanas de homininos fósiles. 
Martínez-Abadías et al. (2012) mostraron que la expansión de la bóveda y la posición central 
del foramen magnum son dos cambios genéticamente integrados y sugieren que estos rasgos 
son parte de un conjunto más amplio de transformaciones que habrían ocurrido como 
resultado de procesos localizados que causan cambios en diferentes estructuras debido a su 
integración. Estos rasgos cambian coordinadamente durante la vida postnatal y su integración 
podría explicarse en virtud, aunque sea parcialmente, del cerebro en expansión. 
En el esqueleto facial por otra parte, los resultados indicaron una independencia relativa de las 
distintas regiones faciales. La diferencia en cómo cambia ontogénicamente el patrón y la 




magnitud de integración en cada una de las regiones analizadas revela que el esqueleto facial 
es capaz de responder plásticamente sin que se afecte el conjunto global de los rasgos tal 
como lo propusieran previamente otros autores (Polanski y Franciscus, 2012). Esto resultó 
especialmente evidente en la región nasal sobre la que se han desarrollado diferentes 
hipótesis acerca de su importancia en la adaptación climática y que ha demostrado una 
marcada independencia respecto de otras regiones (ver discusión en apartado 8.3).  
Algunos autores han abordado la relación entre integración y diferenciación morfológica entre 
poblaciones humanas. Paschetta y González-José (2012) evaluaron la variación en la 
integración morfológica en un conjunto de poblaciones con diferencias respecto de la dureza 
de la dieta. Su planteo consistía en que las regiones craneanas que se vinculan directamente 
con la masticación estarían más integradas dado que, según los autores, “al estar 
respondiendo a un estímulo puntual que requeriría fenotipos ubicados en un óptimo del 
morfoespacio, que en este caso puede ser delimitado por condiciones biomecánicas óptimas 
para la masticación (brazos de palanca, fuerzas de mordida, etc.) las variantes fenotípicas se 
integran y existen regiones del morfoespacio no óptimas desde el punto de vista 
biomecánico.” En efecto, encontraron más integración en regiones del cráneo vinculadas a la 
masticación, incluso en poblaciones con diferentes demandas funcionales, es decir que 
consumen dietas diferentes. Aunque varios de los resultados de esta tesis brindan soporte a la 
idea de que la función masticatoria tendría un rol relevante en la configuración de la 
asociación de los rasgos craneofaciales, no se han encontrado tendencias diferentes en las 
ontogenias de las poblaciones que puedan ser interpretadas directamente en relación a sus 
estilos de vida.  
Otros autores han interpretado la semejanza o diferenciación de los patrones de covariación 
entre especies de primates relacionadas en términos de mecanismos evolutivos. Ackermann 
(2005) propone que la similitud en la estructura de covarianza entre taxa relacionados puede 
ocurrir por la acción de selección estabilizadora (Ackermann, 2005). Es decir que aunque los 
fenotipos sean muy diferentes y puedan ser interpretados, al menos en parte, como resultado 
de selección direccional, la similitud en la integración de los rasgos fue considerada como 
resultado de un mecanismo opuesto. 
En tanto los fenotipos complejos se producen en cada generación como resultado de una serie 
de procesos del desarrollo, el potencial de cambio evolutivo dependerá de cómo estos 
procesos modulan la variación (Hallgrímsson et al., 2009; Jamniczky et al., 2010). Sobre esta 
idea se construyó la expectativa según la cual el estudio del desarrollo permitiría un 
acercamiento a las restricciones evolutivas de determinados rasgos o conjuntos de rasgos. Sin 
embargo éste y otros trabajos (e.g. Bookstein et al., 2003; Ackerman, 2005; Martínez-Abadías 




et al., 2011) mostraron que fenotipos muy diferentes se logran compartiendo una similar 
estructura de covariación. Es decir que la integración entre rasgos se mantiene y permite 
producir un amplio rango de fenotipos mostrando su flexibilidad. 
Algunos autores ya han alertado acerca de la tendencia a asumir relaciones unidireccionales 
entre procesos del desarrollo y evolutivos. Si la biología evolutiva del desarrollo espera 
articular la diversidad de formas orgánicas con la variación en la ontogenia, es preciso 
reconsiderar algunos aspectos de esta relación.  
Alberch (1991) propone un nuevo nivel de selección que no actúa sobre el fenotipo ni el 
genotipo sino sobre las propiedades emergentes de los sistemas de desarrollo. Los sistemas 
del desarrollo que generan patrones fenotípicos habrían estado sometidos a selección 
favoreciendo aquellos que presentaron un balance entre estabilidad y potencial para generar 
suficiente variación fenotípica. Por ello, al analizar las respuestas de estos sistemas del 
desarrollo fijados evolutivamente en condiciones diferentes, seremos capaces tan solo de 
explorar la potencialidad de variación de un sistema dado, pero no será posible detectar el 
surgimiento de formas cualitativamente nuevas que implican cambios profundos (Alberch, 
1991).  
Este trabajo refuerza la idea presentada en el párrafo anterior en tanto la relativa estabilidad 
en el modo en que la integración sesga la producción de variación morfológica es constante 
entre poblaciones durante su desarrollo. Esto podría indicar que la integración morfológica 
responde a sistemas del desarrollo que se habrían establecido hace mucho tiempo, los cuales 
habrían contado con la potencialidad de evolucionar (evolvability) como para generar la 
diversidad morfológica que observamos hoy entre distintas poblaciones de HSAM. 
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Desde hace algunos años, los estudios sobre muestras osteológicas que incluyen individuos de 
diversas edades otorgan la posibilidad de comprender la generación de la diversidad 
morfológica a lo largo de la ontogenia.  
A través de este trabajo se buscó conocer cómo se integran los rasgos morfológicos 
craneofaciales durante la vida postnatal humana. Las interacciones entre distintas estructuras 
anatómicas generadas por diferentes procesos del desarrollo modulan la expresión de la 
variación y son, por lo tanto, determinantes del cambio evolutivo. Entendiendo que durante el 
desarrollo prenatal y postnatal se estructuran las principales relaciones entre estos rasgos, el 
análisis de la integración morfológica desde la perspectiva ontogénica es de especial 
relevancia.  
Si bien la integración morfológica del cráneo humano y de otros primates ha sido 
extensamente estudiada, su examen a lo largo de la ontogenia presenta menos antecedentes. 
La principal contribución de la presente tesis, en este sentido, es proveer un corpus de 
resultados sobre la integración del cráneo humano en series ontogénicas relativamente 
completas y que representan un amplio rango de variación poblacional (ver síntesis de 
resultados Tabla 10.1).  
La disparidad en cuanto a las características de las muestras analizadas estructuró el diseño de 
este trabajo. Aspectos como la representación de rangos etarios, la preservación del material, 
la documentación y la estimación de edad y sexo, el contexto geográfico y temporal fueron 
tenidos especialmente en cuenta. 
Como marco general de referencia, la HMF proveyó bases conceptuales tanto para el diseño 
como para la interpretación de los resultados y la formulación de inferencias acerca de los 
determinantes del desarrollo en la variación craneofacial. Se consideró una perspectiva 
ampliada y actualizada de la HMF donde se reconoce la existencia de regulación génica en la 
morfogénesis de las estructuras así como la interacción epigenética entre regiones craneanas 
diferentes desde el punto de vista del desarrollo/funcional.  
Las principales tendencias halladas en los resultados se describen en la Tabla 10.1.  
En el neurocráneo, el cambio morfológico y las tendencias ontogénicas en sus patrones y 
magnitudes de covariación han sido relacionados con el crecimiento del cerebro que sería un 
factor integrador con efecto generalizado, especialmente en la bóveda. Los resultados hallados 
para la base, podrían interpretarse considerando no solo el crecimiento del cerebro sino sus 
interacciones con otras partes, tales como la región facial (ver 7.4 Discusión).  
En la región orbital, la integración ontogénica puede relacionarse fundamentalmente con el 
desarrollo de los órganos contenidos en la órbita que son de origen neural. La estabilidad 
desde momentos tempranos del patrón de covariación así como la importante asociación con 




el neurocráneo anterior mostrarían que la región orbital, a pesar de constituir parte del 
esqueleto facial superior, presenta características similares a estructuras del neurocráneo 
respecto de su integración ontogénica (ver 7.4 Discusión). 
En la región facial media, los resultados se corresponden con la heterogeneidad de sus 
estructuras, funciones y relaciones con otros órganos y tejidos asociados. Las regiones 
oral/alveolar y cigomática, las cuales están funcionalmente relacionadas, presentaron 
importante covariación ontogénica. La región nasal se mostró más independiente en su 
desarrollo, lo que tendría importantes implicancias en la diversidad que muestra entre 
poblaciones de ambientes diferentes (ver 8.3 Discusión). 
Teniendo en cuenta la relativa similitud en los patrones ontogénicos de integración 
craneofacial entre muestras, se puede concluir que, al menos en un sentido amplio, ambientes 
e historias poblacionales particulares no afectarían marcadamente la manera en que los rasgos 
craneofaciales se asocian. Se observaron, en cambio, algunas variaciones en la magnitud de 
covariación en las distintas etapas. Esto provee sustento para explorar en futuros estudios los 
momentos de la ontogenia en que esta magnitud difiere entre poblaciones a fin de proponer 
posibles procesos implicados en esa divergencia. 
Debido a la perspectiva comparativa de este trabajo, los procesos particulares que determinan 
la integración morfológica no pueden inferirse directamente de los patrones de variación y 
covariación observados ya que esta estructura de asociación está determinada por múltiples 
factores y procesos que superponen sus efectos a lo largo de la ontogenia. Por ello, este 
estudio constituye un aporte para plantear una serie de líneas futuras e hipótesis de trabajo 
sobre diseños que apunten a estudiar distintos aspectos y sus efectos en particular. Tanto los 
estudios experimentales como los longitudinales podrían contribuir en este sentido. 
Por ejemplo, un modelo murino similar al utilizado por Lieberman et al. (2008) para analizar la 
relación entre el tamaño cerebral y la flexión de la base del cráneo podría ser útil para 
examinar las inferencias realizadas aquí respecto de la covariación entre la bóveda y la base y 
su relación con el crecimiento del cerebro y la alometría. 
En el capítulo 8 y en la discusión general se ha planteado el posible rol de la formación y 
emergencia dentaria en la integración facial y más particularmente de la región oral/alveolar. 
Existen líneas de ratones mutantes que se relacionan con defectos en la formación de las 
piezas dentarias, tales como los mutantes para el gen LEF-1 en el que la morfogénesis de los 
dientes se ve seriamente limitada (van Genderen et al., 1994; Kratochwil et al., 1996). En estos 
casos o similares, la evaluación de la integración permitiría conocer el efecto de las 
interacciones epigenéticas entre los dientes en formación y el esqueleto facial.  




Por otra parte, si bien el efecto de la consistencia de las dietas en modelos experimentales se 
ha evaluado sobre variables morfométricas del cráneo, un diseño que evalúe específicamente 
su relevancia en la integración del cráneo sería clave en la interpretación de los resultados de 
esta tesis y otros (Ackermann, 2005; Paschetta y González-José, 2012).  
En el marco del avance de las técnicas no invasivas basadas en imágenes como las TCCs, sería 
de gran utilidad el estudio de muestras longitudinales que den cuenta de la trayectoria 
ontogénica de individuos humanos en distintos estadios. Esto haría más robusto el examen de 
ideas como la que indica que en muchas regiones del cráneo la superposición de procesos del 
desarrollo lleva a una reducción de la magnitud de la integración. Este tipo de estudios 
también serían relevantes en términos de comparación entre distintas poblaciones ya que una 
de las dificultades más serias es que muchas veces las distintas muestras no presentan la 
misma conformación etaria y que las edades deben estimarse.   
Finalmente, cabe destacar que se presentaron algunas interpretaciones de los resultados en 
relación a tendencias evolutivas en el cráneo de HSAM. Tanto en el neurocráneo como en la 
región facial la integración ontogénica de los rasgos morfológicos podría explicar por qué 
algunas estructuras evolucionaron en conjunto o independientemente. 




Tabla 10.1. Síntesis de los principales resultados de los capítulos 7 y 8 
 
 Neurocráneo Órbita Esqueleto facial medio 
Cambio ontogénico en 
tamaño y forma 
Neurocráneo: crece muy 
marcadamente hasta los 6 
años y luego se estabiliza. 
La forma cambia inclusive 
hasta la adolescencia.  
Bóveda: el tamaño 
aumenta hasta los 6 años, 
la forma cambia hasta los 
12 años 
aproximadamente.  
Base: el tamaño aumenta 
hasta los 15 años, y la 
forma cambia 
significativamente dentro 
del mismo rango de edad. 
El tamaño aumentó 
significativamente 
mientras que la forma 
mostró escaso cambio 
ontogénico. 
El tamaño aumentó hasta 
la Juventud mientras que 
la forma varió hasta más 
tarde en la ontogenia. 
La región cigomática y la 
región oral/ alveolar 
mostraron los mismos 
tiempos de variación en 
tamaño y forma que el 
esqueleto facial medio en 
general. 
La región nasal mostró 
aumento de tamaño 
prolongado en la 
ontogenia y poco cambio 
en forma. 
Cambio ontogénico en los 
patrones de covariación 
Neurocráneo: diferencias 
entre la Infancia-Niñez y 
las otras etapas. 
Bóveda: similitud a lo 
largo de toda la 
ontogenia. 
Base: menor similitud a lo 
largo de toda la 
ontogenia.  
Similitudes muy altas 
entre las matrices de V/CV 





Región oral/alveolar: más 
diferenciada la etapa 




relativamente bajas con 
mayor similitud entre 
Infancia-Niñez y Juventud. 
Región nasal: elevada 
similitud entre todas las 
etapas. Incluso aumento, 
aunque leve al avanzar la 
ontogenia. 
Cambio ontogénico en la 
magnitud de covariación 
Neurocráneo: decrece 
ligeramente durante la 
ontogenia. 
Bóveda: se mantiene 
constante. 
Base: más alta durante la 
Infancia-Niñez, luego 
decrece y vuelve a 
aumentar aunque menos, 
en la Adultez. 
No presenta cambios 
ontogénicos marcados. 
Reducción de la magnitud 
en la etapa adulta. 
Región oral/alveolar: 
mayores magnitudes en la 
primera y última etapa 
ontogénica. 
Región cigomática: similar 
magnitud a lo largo de la 
ontogenia. 
Región nasal: disminución 
en la etapa adulta. 
Covariación entre 
regiones anatómicas 
La bóveda y la base 
covarían durante la 
ontogenia. La alometría 
tiene un efecto 
significativo sobre esta 
covariación. 
La región orbital covaría 
con el neurocráneo 
anterior y la región 
cigomática. La alometría 
influye en esta 
covariación. Al ajustar el 
efecto alométrico, la 
covariación con el 
neurocráneo anterior 
siguió siendo significativa. 
Covariación entre región 
oral/alveolar y 
cigomática, incluso al 
ajustar alometría. La 
región nasal se muestra 
en general más 
independiente y la 
asociación con otras 
regiones dependería 
mayormente de la 
alometría. 
 
E V A L U A C I Ó N  
D E L  E R R O R  
INT R A O B S E R V A D O R





AI.1 El error de observación en morfometría 
 
En estudios ontogénicos basados en información morfométrica, el registro de algunos 
landmarks y semilandmarks suele ser problemático debido a que la localización de estos 
puntos puede dificultarse por las transformaciones que sufren las estructuras óseas a lo largo 
de la vida. Por ejemplo, los huesos de la bóveda permanecen separados por fontanelas 
durante el primer año de vida postnatal y luego se conforman entre todos ellos las suturas que 
permanecen durante la vida adulta. Este cambio produce variación en los landmarks que se 
definen a partir de la intersección de las suturas. Por otra parte, algunos de los puntos se 
posicionan en sitios de inserción muscular que son relativamente fáciles de distinguir en 
individuos adultos pero aparecen muy débilmente demarcados en subadultos. Teniendo en 
cuenta estos elementos, la evaluación del error de observación en un estudio ontogénico 
basado en muestras osteológicas resulta de especial relevancia.  
El error de observación puede ser definido como la diferencia entre medidas repetidas de una 
misma variable. Dentro de los factores que tienden a generarlo o incrementarlo se encuentran 
la falta de una definición precisa de la variable, la flexibilidad de las estructuras analizadas, la 
experiencia del observador, etc. (Yezerinac et al., 1992). En tanto el valor real de una variable 
morfométrica suele ser incierto y solo es posible aproximarse a éste a través de su medición, 
una forma de estimar el error es mediante la evaluación de la precisión, es decir, la similitud 
entre mediciones repetidas de una misma variable (Yezerinac et al., 1992). Sobre esta idea y 
con el objetivo de garantizar un relevamiento confiable de los datos, en este trabajo de tesis se 
estimó el error intraobservador previo al registro definitivo de los datos.  
Teniendo en cuenta las particularidades de cada soporte, se evaluó el error separadamente 
para el registro de coordenadas sobre TCC y usando MS. A partir de las tendencias de los 
resultados de estos análisis, se revisaron las definiciones de los puntos, así como los 
procedimientos que pudieran haber generado las diferencias entre las series y se repitieron los 
análisis hasta obtener consistencia en las mediciones.  
Las mediciones de parte de las muestras (Eu, Sf y SP) fueron relevadas por otro investigador 
(Marina L. Sardi) (Sardi et al., 2007; Sardi y Ramírez-Rozzi, 2012). No se incorporan en este 
anexo comparaciones interobservador dado que en ningún análisis se incluyeron 










AI.2 Evaluación del error intraobservador en el registro de coordenadas sobre TCC 
 
Se seleccionaron 15 individuos de distintas etapas ontogénicas de la muestra FL (Tabla A1). 
Sobre ellos se registró la localización de 52 landmarks y semilandmarks (Tabla A2) (utilizados 
en el capítulo 7) en tres oportunidades espaciadas temporalmente (15 días aproximadamente) 
para garantizar la independencia entre las tres series obtenidas. 
  
Tabla A1. Composición de la muestra utilizada 
 
ID Edad (años) Sexo 
1 0,58 M 
2 1,17 M 
3 1,42 M 
4 2,58 M 
5 6 M 
6 7,08 M 
7 9,17 M 
8 10 F 
9 10,25 F 
10 10,42 M 
11 25,17 F 
12 28,42 F 
13 29,17 F 
14 30,58 F 
15 31 F 
 
Sobre las coordenadas relevadas y previo a la realización del AGP, se evaluó la dispersión de las 
medidas repetidas, teniendo en cuenta que en las TCCs los especímenes se mantienen 
constantes respecto de su orientación, es decir del cuadro de referencia a partir del que se 
registran las coordenadas de cada punto. Se siguió la aproximación de Corner et al. (1992) 
quienes realizaron varias mediciones con MS con un individuo que se mantenía en la misma 
orientación y con el equipo en la misma posición evitando cualquier desplazamiento. Así se 
calculó el desvío estándar para cada individuo, cada landmark o semilandmark y en las tres 
dimensiones (x, y, z) entre las tres series. Luego, los desvíos estándar de los 15 individuos se 
promediaron para obtener un valor que represente una aproximación al error de cada 





Tabla A2. Landmarks y semilandmarks empleados 
 
Número Denominación Número Denominación Número Denominación 
1 Dacrion (dk) 18 Eurion (eu) 35 Sml bóveda7 
2 Sml órbita1 19 Porion (po) 36 Sml bóveda8 
3 Formamen óptico (fop) 20 
Meato auditivo anterior 
(maa) 
37 Lambda (l) 
4 Supraorbitario (so) 21 





5 Sml órbita2 22 
Meato auditivo 
posterior (map) 
39 Sml bóveda9 
6 Frontomalar anterior (fma) 23 
Mastoideo anterior 
(msa) 
40 Inion (i) 
7 Ectoconquio (ek) 24 Mastoideo (ms) 41 Sml bóveda10 
8 Sml órbita3 25 
Mastoideo posterior 
(msp) 
42 Opistion (o) 
9 Orbital (or) 26 Glabela (g) 43 
Esfenotemporal 
(spht) 
10 Cigoorbital (zo) 27 Sml bóveda1 44 Hormion (ho) 
11 Frontomalar temporal (fmt) 28 Sml bóveda2 45 
Esfenobasion 
(sphba) 




13 Estefanion superior (sts) 30 Sml bóveda4 47 
Foramen oval 
(fo) 
14 Estefanion inferior (sti) 31 Bregma (br) 48 
Conducto 
carotídeo (cc) 
15 Esfenion (sphn) 32 Sml bóveda5 49 
Petroso medio 
(pm) 
16 Pterion (pt) 33 Vértex (v) 50 Basion (ba) 




    52 Glenoideo (gl) 
 
De los resultados de estos análisis se destaca que las mayores diferencias entre series 
corresponden en general, a la dimensión X de las coordenadas. Además aquellos puntos que 
mostraron mayores desviaciones son semilandmarks y en menor medida, landmarks de la 
bóveda (Tabla A3, Fig. A1). Otros puntos que se revisaron especialmente debido a que 
mostraron diferencias entre las observaciones fueron el frontotemporal (12), el opistion (42), 






Tabla A3. Promedio de los desvíos estándar para cada landmark o semilandmark. Se indican los números 
correspondientes a la Table A2 
 
Número DEx DEy DEz  Número DEx Dey DEz  Número DEx DEy DEz 
1 0,2900 0,2026 0,2073  18 0,6625 0,1512 0,0899  35 3,6478 0,9556 0,7980 
2 0,3542 0,1325 0,1570  19 0,2052 0,0922 0,1617  36 1,1162 0,4116 0,6507 
3 0,4233 0,0747 0,0640  20 0,2092 0,1263 0,1128  37 0,9005 0,1135 0,6661 
4 1,0237 0,1264 0,0507  21 0,5678 0,1140 0,1762  38 0,8841 0,3139 0,7532 
5 0,5340 0,1842 0,1523  22 0,5508 0,3398 0,0958  39 0,7754 0,6947 0,6829 
6 0,1788 0,0597 0,0491  23 0,4561 0,4974 0,0680  40 0,6577 0,5692 0,4757 
7 0,2121 0,0415 0,1800  24 0,6696 0,5937 0,2819  41 0,4428 0,2146 0,0645 
8 0,8417 0,1948 0,0480  25 0,6690 0,1354 0,4184  42 1,3380 0,2129 0,2793 
9 0,6371 0,0755 0,0762  26 0,4968 0,1251 0,7869  43 0,1506 0,1319 0,1629 
10 0,1242 0,1080 0,0799  27 0,7884 0,5052 1,1236  44 0,2666 0,1293 0,0605 
11 0,2220 0,2644 0,3495  28 0,8113 0,9717 0,9826  45 0,2444 0,1889 0,1939 
12 0,9761 0,4297 1,4032  29 1,1277 1,1583 0,6226  46 0,2296 0,0491 0,0713 
13 0,5771 0,4591 0,7555  30 1,3398 0,6522 0,2859  47 0,4416 0,2185 0,1268 
14 0,8211 0,3130 0,5398  31 1,6636 0,9721 0,2340  48 0,2515 0,2861 0,1990 
15 0,7146 0,2567 0,5526  32 1,4142 1,4384 0,3895  49 0,1857 0,0872 0,0284 
16 0,3908 0,2169 0,1750  33 1,4927 1,4912 0,4142  50 1,8668 0,4259 0,1488 
17 0,4787 1,1744 0,4548  34 1,5325 1,1831 0,6366  51 0,5921 0,3479 0,1698 
          52 1,3277 0,2823 0,3117 







Figura A1. Promedio de los desvíos estándar para cada landmark o semilandmark. 
 
Con el fin de conocer si algún individuo era especialmente conflictivo y si la consistencia de las 
mediciones se veía afectada por la edad, se llevó a cabo un ARW sobre las coordenadas 
ajustadas, es decir después de haber realizado un AGP.  Este análisis se basa en que a lo largo 
de los ejes que explican la mayor parte de la variación, las posiciones de cada individuo en las 
sucesivas series de medición deberían ser cercanas (O’Higgins y Jones, 1998; Lockwood et al., 
2002; Strand Viðarsdóttir et al., 2002). En este sentido, no se observó mayor dispersión entre 
las series de individuos de una edad particular aunque fue llamativa la distribución de las tres 
mediciones del individuo 4 (Fig. A2). 
Una vez identificados los puntos, dimensiones e individuos que podrían incrementar el error, 
se realizó una revisión de los procedimientos utilizados para la localización de las coordenadas 
y se repitió el relevamiento en tres series de mediciones. Cuando el ANOVA de medidas 
repetidas y el Coeficiente de Correlación Intraclase (CCI) efectuado sobre las coordenadas 
ajustadas (Zar, 1999; Bernal et al., 2004) arrojaron que no existían diferencias significativas 
entre series para cada coordenada en las tres dimensiones, se procedió al relevamiento 








Figura A2. RW1 vs RW2 de todas las coordenadas ajustadas. Se muestran las tres series de cada individuo con su 
correspondiente número. 
 
AI.3 Evaluación de error intraobservador en el registro de coordenadas utilizando MS 
 
Con el objetivo de evaluar el error de observación en el caso del registro de coordenadas 
cuando el dispositivo empleado es un MS, se registraron dos series de un conjunto de 66 
landmarks y semilandmarks (Tabla A4) sobre 20 cráneos elegidos al azar de la muestra PG 
correspondientes a individuos adultos de ambos sexos.  
En este caso se siguió una estrategia diferente para el análisis estadístico teniendo en cuenta 
que el marco de referencia no se mantiene constante como en una tomografía computada a 
menos que se mantengan los individuos y el MS en la misma posición en las sucesivas 
mediciones (Corner et al., 1992). Debido a la dificultad que esto acarrea, se llevaron a cabo 
análisis que no contaban con este requisito. 
A partir de las coordenadas relevadas, se calcularon una serie de distancias lineales que 
comprenden gran parte de los puntos relevados. Sobre estas distancias lineales se realizó un 
ANOVA de medidas repetidas y se calculó el CCI para detectar en cuáles de ellas había 
diferencias entre ambas series. Se encontraron diferencias en dos de las medidas: Bregma-








Tabla A4. Landmarks y semilandmarks empleados 
 
Número Denominación Número Denominación Número Denominación 
1 Prostion (pr) 23 Estefanion inferior (sti) 45 Sml bóveda8 
2 Subespinal (ss) 24 Esfenion (sphn) 46 Lambda (l) 
3 Nasoespinal (ns) 25 Pterion (pt) 47 Opistocráneo (op) 
4 Alar izquierdo (ali) 26 Asterion (as) 48 Sml bóveda9 
5 Nasofrontal (nf) 27 Eurion (eu) 49 Inion (i) 
6 Nasion (na) 28 Porion (po) 50 Sml bóveda10 
7 Frontomalar temporal (fmt) 29 
Meato auditivo anterior 
(maa) 
51 Opistion (o) 
8 Prominencia yugal (pj) 30 
Meato auditivo inferior 
(mai) 
52 Postcanino (pc) 
9 Yugal (ju) 31 
Meato auditivo posterior 
(map) 
53 Ectomolar (ecm) 
10 Alvéolo maxilar1 (am1) 32 Mastoideo anterior (msa) 54 Paladar (pd) 
11 Alvéolo maxilar2 (am2) 33 Mastoideo (ms) 55 Alveolon (alv) 
12 Cigomaxilar anterior (zma) 34 Mastoideo posterior (msp) 56 
Alveolar posterior 
(ap) 
13 Sml cigomático1 35 Glabela (g) 57 
Espina nasal 
posterior (enp) 
14 Sml cigomático2 36 Sml bóveda1 58 
Esfenotemporal 
(spht) 
15 Cigotemporal inferior (zti) 37 Sml bóveda2 59 Hormion (ho) 
16 Cigion (z) 38 Sml bóveda3 60 
Esfenobasion 
(sphba) 
17 Cigotemporal superior (zts) 39 Sml bóveda4 61 
Esfenobasion 
lateral (sphba lat) 
18 Sml cigomático3 40 Bregma (br) 62 Foramen oval (fo) 
19 Sml cigomático4 41 Sml bóveda5 63 
Conducto 
carotídeo (cc) 
20 Cigomático posterior (zp) 42 Vértex (v) 64 
Petroso medio 
(pm) 
21 Frontotemporal (ft) 43 Sml bóveda6 65 Basion (ba) 




    67 Glenoideo (gl) 
      







Tabla A5. ANOVA de medidas repetidas y CCI sobre las dos series de medidas lineales 
 
 ANOVA (F) CCI (alpha) 
Prostion-Alveolar posterior 2,351 0,989** 
Subespinal-Alveolon 0,784 0,996** 
Nasoespinal-Nasion 1,536 0,993** 
Alar izquierdo-Nasion 3,605 0,808** 
Dacrion-Ectoconquio 0,982 0,951** 
Frontomalar temporal-Cigotemporal inferior 0,161 0,723** 
Estefanion superior-Cigotemporal inferior 0,000 0,978** 
Estefanion inferior-Cigotemporal inferior 2,233 0,948** 
Glabela-Bregma 0,409 0,612** 
Vertex-Basion 0,424 0,993** 
Bregma-Lambda 7,718* 0,899** 
Opistion-Inion 1,964 0,995** 
Ectomolar-Paladar 1,413 0,934** 
Espina nasal posterior-Hormion 1,437 0,932** 
Cigotemporal inferior-Glenoideo 10,320** 0,554 
 
                                      *p<0,05, **p<0,01 
 
Al realizarse un ARW sobre las coordenadas de forma, se observó que el 81,208% de la 
variación se encuentra resumido por los primeros 10 RWs. Se compararon estos ejes en las dos 
series de medición a través de ANOVA de medidas repetidas y CCI. Los resultados indicaron 
que en general existe consistencia entre los dos eventos de medición, excepto para algunos 
RWs que no son los que resumen más variación (Tabla A6).  
 
Tabla A6. ANOVA de medidas repetidas y CCI sobre los RWs 
 
RW ANOVA (F) CCI (alpha) 
1 2,036 0,966** 
2 0,198 0,756** 
3 4,975* 0,751** 
4 0,199 0,633** 
5 1,686 0,834** 
6 4,492 0,869** 
7 0,216 0,646** 
8 1,727 0,482 
9 11,748** 0,806** 
10 0,252 0,811** 
         






Por otra parte, se realizó una prueba de ANOVA de medidas repetidas y se calculó el CCI con el 
objetivo de comparar ambas series en cada una de las dimensiones de las coordenadas. Se 
muestran solo los resultados que evidenciaron la existencia de diferencias significativas (Tabla 
A7).  
 
Tabla A7. ANOVA de medidas repetidas y CCI para las dimensiones de los landmarks o semilandmarks que difirieron 
significativamente entre ambas series 
 
Landmark o semiladmarks, dimensión ANOVA (F) CCI (alpha) 
Nasoespinal, x 10,772** 0,139 
Yugal, x 9,290** 0,101 
Alvéolo maxilar1, x 9,126** 0,428 
Sml cigomático2, y 7,324* 0,243 
Sml cigomático3, y 6,351* 0,485 
Cigomático posterior, z 15,963** 0,173 





Nuevamente, a partir de los resultados de la evaluación del error, se revisaron las potenciales 
fuentes de error. El relevamiento definitivo de los landmarks y semilandmarks se realizó una 
vez que se demostró por medio de ANOVA de medidas repetidas y CCI que existía consistencia 
entre las series de medición para todas las variables en todas las dimensiones.  
A N Á L I S I S  
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En este anexo se presentan algunos análisis complementarios sobre los datos que se utilizaron 
a lo largo de la tesis con el fin de proveer una descripción más detallada de las características 
de las muestras, lo que permite considerar las particularidades de cada una de ellas al 
interpretar los resultados. Más precisamente, se analizan tres aspectos: tamaño muestral, 
dimorfismo sexual y diferencias en las varianzas entre grupos etarios.  
 
AII.1 Tamaño muestral 
 
Los individuos de los distintos grupos etarios se encuentran en muchos casos, desigualmente 
representados debido a que el material disponible no es comparable en todas las categorías. 
Los individuos de menor edad suelen ser menos frecuentes en las muestras.  
Es conocido que el tamaño muestral afecta las estimaciones de parámetros usados para 
describir la forma en morfometría geométrica. Las muestras pequeñas pueden introducir 
sesgos en los resultados y confundir la interpretación de los patrones que se desprenden de 
ellos  (Cardini y Elton, 2007). 
Para analizar el potencial impacto del sesgo muestral sobre los análisis, se partió de una 
recomendación habitual en estadística que indica que el tamaño de las muestras debe ser más 
grande que el número de variables. En análisis multivariados, gran parte de la variación está 
contenida en un número muy bajo de dimensiones que conforman un subespacio menor que 
el de la totalidad de las variables originales (Klingenberg, 2013). Siguiendo esta idea, se evaluó 
si los tamaños muestrales de cada grupo etario en cada muestra tienen un número de 
individuos mayor al número de RWs que resumen alrededor del 95% de la variación en forma. 
Puede observarse que en todos los casos el número de individuos superó la cantidad de RWs 
que resumieron más del 95% de la variación (Tablas A8-A10). Algunos casos, como la etapa 
Juventud para Sf (neurocráneo, Tabla A8) son de destacar por el reducido n que se acerca 
mucho a la cantidad de RWs. Estas particularidades deben considerarse al momento de la 






Tabla A8. Relación entre tamaños muestrales y RWs para el neurocráneo 
 
Grupo etario Muestra N (tamaño muestral) Nº RWs <95% variación 
Infancia-Niñez FL (1) 19 
(2) 19 
(1) 13 RWs: 95,407% 
(2) 12 RWs: 95,806% 
Sf 33 13 RWs: 95,678% 
Eu 44 15 RWs: 95,014% 
Juventud FL (1) 27 
(2) 27 
(1) 18RWs: 95,813% 
(2) 15 RWs: 96,012% 
Sf 4 2 RWs: 79,742%. 3 RWs: 100% 
Eu 45 15 RWs: 95,033% 
Adolescencia FL (1) 27 
(2) 27  
(1) 18 RWs: 95,723% 
(2) 15 RWs: 95,920% 
Sf 36 16 RWs: 95,378% 
Eu 88 20 RWs: 95,334% 
Adultez FL (1) 66 
(2) 66 
(1) 30 RWs: 95,303% 
(2) 19 RWs: 95,307% 
Sf 149 15 RWs: 95,234% 
Eu 205 22RWs: 95,306% 
 
(1) Conjunto de landmarks y semilandmarks usados en el apartado 7.1.  (2) Conjunto de landmarks y 
semilandmarks usados en el apartado 7.2. 
 
Tabla A9. Relación entre tamaños muestrales y RWs para la región orbital en la muestra FL 
 
Grupo etario N (tamaño muestral) Nº RWs <95% variación 
Infancia-Niñez 16 8 RWs: 96,473% 
Juventud 21 8 RWs: 95,726% 
Adolescencia 22 9 RWs: 95,331% 










(1) Conjunto de landmarks y semilandmarks usados en el apartado 8.1.  (2) Conjunto de landmarks y 
semilandmarks usados en el apartado 8.2. 
  
AII.2 Dimorfismo sexual 
 
El efecto del dimorfismo sexual sobre la forma no representa especial interés en esta tesis ya 
que no se espera que la integración morfológica se vea especialmente influenciada por las 
diferencias entre sexos (Gkantidis y Halazonetis, 2011). Sin embargo, se realizó un análisis 
preliminar de las muestras para evaluar este aspecto y se tomaron algunas decisiones para 
evitar la posible influencia de este factor.  
Para ello se evaluó en aquellas muestras de sexo conocido la distancia de Procrustes entre las 
formas promedio de ambos sexos. En aquellos casos en que se encontraron diferencias 
significativas entre sexos, las matrices de V/CV de esos grupos fueron estandarizadas (pooled 
within-sexes matrices) para minimizar el efecto del dimorfismo.  
Por otra parte, en aquellas muestras en las que el sexo fue estimado, el dimorfismo solo puede 
considerarse en adultos. Teniendo en cuenta que la estimación del sexo se basa en la 
detección de rasgos dimórficos, la evaluación de las diferencias de forma entre individuos 
femeninos y masculinos estaría sesgada por la categorización que previamente se hizo de ellos. 
Es decir, el sexo que se les asigna no sería independiente del dimorfismo que se pretende 
Grupo etario Muestra N (tamaño muestral) Nº RWs <95% variación 
Infancia-Niñez SUD (1) 9 
(2) 9 
(1) 6 RWs: 95,030% 
(2) 6 RWs: 97,395% 
Sf 30 19 RWs: 95,464% 
SP 10 7 RWs: 96,972% 
Juventud SUD (1) 21 
(2) 21 
(1) 15 RWs: 95,330% 
(2) 12 RWs: 96,247% 
Sf 8 5 RWs: 95,661% 
SP 8 6 RWs: 97,341% 
Adolescencia SUD (1) 12 
(2) 12 
(1) 9 RWs: 95,740% 
(2) 21 RWs: 96,259% 
Sf 25 23 RWs: 95,358% 
SP 9 7 RWs: 96,748% 
Adultez SUD (1) 192 
(2) 192 
(1)  40 RWs: 95,219% 
(2) 19 RWs: 95,932% 
Sf 159 46 RWs: 95,220% 





evaluar. Por ello, en estas muestras se eligió estandarizar ambos sexos del mismo modo que 
en los casos en que se detectó dimorfismo.  
Se observó que el dimorfismo sexual tanto en el neurocráneo como en el esqueleto facial y en 
la región orbital fue significativo entre los individuos adultos de todas las muestras. Entre los 
individuos adolescentes de Sf también se detectó dimorfismo (Tabla A11). 
 
Tabla A11. Distancias de Procrustes entre individuos masculinos y femeninos. Se indica la F obtenida y su 
probabilidad entre paréntesis 
 
  
Neurocráneo Región orbital Esqueleto facial 
FLENI Infancia-Niñez 0,84 (0,893) 1,36  (0,115) - 
 
Juventud 1,24 (0,046) 0,44 (0,994) - 
 
Adolescencia 1,11 (0,199) 1,58 (0,036) - 
 
Adultez 2,74 (<0,0001) 1,68 (0,018) - 
Sf Infancia-Niñez 1,14 (0,237) - 0,87 (0,728) 
 
Juventud 1,15 (0,282) - 0,48 (0,997) 
 
Adolescencia 1,24 (0,126) - 1,68 (0,002) 
 
Adultez 1,52 (0,013) - 2,18 (<0,0001) 
Eu Infancia-Niñez 0,59  (0,984) - - 
 
Juventud 0,97 (0,529) - - 
 
Adolescencia 0,96 (0,555) - - 
 
Adultez 0,56 (<0,0001) - - 
 
 
AIII.3 Diferencias en las varianzas entre los grupos etarios 
 
En estudios ontogénicos en los que se analizan grupos etarios de diferentes edades, es 
esperable que las matrices V/CV de los estadios en los que hay más cambio morfológico, la 
varianza sea mayor. En tanto la mayor parte de los análisis están basados en estas matrices, las 
diferencias en la varianza podrían tener un efecto potencial en las inferencias que incluyan 
comparaciones entre ellas. 
Por ello, se obtuvo para cada grupo la medida más estándar y aceptada ampliamente de la 




   
   
   
 
donde dj es la distancia Procrustes del individuo j a la forma media de su grupo y n es el 
tamaño muestral para el grupo. 
En la Tabla A12 y la Figura A3 se describen las varianzas de cada etapa etaria para cada 
muestra. Es de destacar el elevado valor en la etapa Juventud para la muestra Sf en el 





etapas en el esqueleto facial. Finalmente, se evidencia un aumento de la varianza entre los 
adolescentes de la muestra FL para la región orbital.  
  
Tabla A12. Varianza entre individuos sobre las coordenadas Procrustes 
 
 
   





















Sf Infancia-Niñez 0,011790369 - 0,006986948 
 
Juventud 0,036891703 - 0,003353436 
 
Adolescencia 0,007511667 - 0,006473017 
  Adultez 0,007478047 - 0,005802748 
Eu Infancia-Niñez 0,009459833 - - 
 
Juventud 0,009336083 - - 
 
Adolescencia 0,007369928 - - 
  Adultez 0,005425251 - - 
SUD 












Adultez - - 
(3) 0,00602488, 
(4) 0,00644054 
SP Infancia-Niñez - - 0,00454984 
 
Juventud - - 0,004436499 
 
Adolescencia - - 0,003828338 
 
Adultez - - 0,003735276 
 
(1) Conjunto de landmarks y semilandmarks usados en el apartado 7.1,  (2) Conjunto de landmarks y semilandmarks 
usados en el apartado 7.2. (3) Conjunto de landmarks y semilandmarks usados en el apartado 8.1,  (4) Conjunto de 
landmarks y semilandmarks usados en el apartado 8.2. 
 
Exceptuando casos particulares como el de Juventud de Sf (neurocráneo y esqueleto facial) en 
la mayor parte de las muestras la varianza obtenida fue similar entre etapas ontogénicas 









Figura A3. Varianza entre individuos sobre las coordenadas de forma. 
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